





(Aus der Chemischen Institution des Karolinischen Instituts, Stockholm.) 


KORRELATION ZWISCHEN ASCHENGEHALT 
UND ULTRAVIOLETTABSORPTION 
BEI VERSCHIEDENEN ZELLBESTANDTEILEN. 


Von 
A. ENGSTROM. 


Mit 9 Textabbildungen (18 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 2. Januar 1943.) 


Die Messung von Ultraviolettabsorptionsspektren bietet bei der 
Nukleinsdiuregruppe besonders gute Méglichkeiten zur Lokalisation und 
Konzentrationsbestimmung unmittelbar im Zellgefiige. In groBen Ziigen 
setzen sich die Nukleinséuren aus 39% Purin- und Pyrimidinbasen, 38% 
Kohlehydrat und 23% Phosphorséure zusammen. Das charakteristische 
Absorptionsspektrum wird von den Pyrimidinringen in den Purin- und 
Pyrimidinbasen bedingt. Die iibrigen Teile des Molekiils machen sich im 
Absorptionsspektrum nicht bemerkbar. Freie Purine oder andere Sub- 
stanzen von dem Absorptionstypus derselben kommen nach Ergebnissen 
der makrochemischen Untersuchungen in organischen Geweben nur in 
sehr kleinen Mengen vor, und deshalb 1aBt ein Absorptionsspektrum vom 


Pyrimidintypus bei einem Zellbestandteil mit groBer Wahrscheinlichkeit 
auf die Anwesenheit einer Nukleinsiurekomponente schlieBen. 


Die groBe Menge Asche, welche die Nukleinsauren liefern, kann eben- 
falls zur Lokalisation dieser Substanzen dienen. Die Beurteilung wird 
freilich ihrem Charakter nach ziemlich grob, da sie aber mit einer von 
der Absorptionsmessung ganzlich abweichenden Methode bewerkstelligt 
wird, ist ihr ein gewisser Wert als Beleg fiir Absorptionsdaten beizumessen. 
Aus diesem Grunde wird im folgenden iiber eine Reihe von Veraschungs- 
versuchen berichtet werden, welche an Material vorgenommen worden 
sind, bei dem die Absorptionsuntersuchung auf einen besonders hohen 
Nukleinsaéuregehalt hingedeutet hatte. Irgendwelche Versuche, die 
Aschenmengen quantitativ zu bestimmen, wurden der groBen Fehler- 
quellen wegen, welche diesen Methoden anhaften, nicht angestellt.: 

Die qualitative Analyse der Asche ist mit groBen Schwierigkeiten ver- 
bunden. Man hat einerseits versucht, aus der Farbe des reflektierten 
Lichts Riickschliisse auf die in der Asche enthaltenen Salze zu ziehen, 
andererseits suchte man mittels mikrochemischer Verfahren, die Asche 
mit chemischen Reagenzien zum Reagieren zu bringen (PoLicaRD 1929, 
PoLicaRD und OKKELS 1930, MorgEau 1931, Hornine 1932, Scorr 1930, 
1933, BacinsKky 1938, Kryszynsky 1934, 1938 u.a.). Die chemische 
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Deutung der Mikroveraschungsbilder ist infolge der Schwierigkeit, 
Reaktionen an der Asche bei erhaltener Verteilung derselben vorzu- 
nehmen, ein auBerordentlich schwer zu meisterndes Problem. Die 
genannten Autoren haben den positiven Ionen, namentlich dem Kalzium, 
Magnesium und Kalium, die gr6Bte Aufmerksamkeit gewidmet. Die Ver- 
mutung, daB Phosphate in gewissen Fallen einen integrierenden Be- 
standteil bilden kénnten, ist jedoch von mehreren Forschern geauBert 
worden (UBER und GoopsPzED 1935, 1936, Baricozzi 1937, UBER 1940). 
Versuche, mit chemischen Methoden Phosphat in der Asche unter Er- 
haltung ihrer Topographie nachzuweisen, haben im ganzen unbefriedi- 
gende Resultate geliefert. Nach intensivem Suchen nach geeigneten 
Reagenzien und zweckentsprechenden Verfahren fand HERRMANN 1932, 
da8B Fallung mit Ammoniummolybdat in kapillarer Schicht bei An- 
wesenheit von Strychnin zu dem besten Ergebnis fihrte. 

DaB eine Korrelation zwischen im Ultraviolettmikroskop stark 
hervortretenden Zellteilen und solchen mit hohem Aschengehalt besteht, 
geht aus Arbeiten von Scorr (1932, 1933) hervor. CasPERSSON und 
Scuuttz zeigten 1939, daB in gewissen Pflanzenzellen dem durch Ultra- 
violettabsorptionsmessung nachgewiesenen hohen Nukleinsdéuregehalt 
ein hoher Aschengehalt entspricht. Funaoka und Ogata (1930), welche 
Pollenmutterzellen von Vicia faba und Eileiterzellen von Ascaris megalo- 
cephala untersuchten, geben an, daB die Asche in den Kernen von Resten 
des Chromatinmaterials herriihrt. Zu demselben Ergebnis kam Scorr 
(1930) bei einer Untersuchung iiber den Aschengehalt in Teilung befind- 
licher Zellkerne. Er konnte sogar verschiedene Stadien des mitotischen 
Zyklus unterscheiden. Weiter liegen iiber Zellteilungsstrukturen noch 
Arbeiten von UBER und GOODSPEED (1935, 1936) vor, aus welchen auch 
ersichtlich wird, da8 die Chromosomen reich an Asche sind, wahrend 
der iibrige Kern aschenarm ist. Da die Chromosomen, wie CASPERSSON 
1936 und 1940 nachgewiesen hat, Nukleinséuremengen von 10—20% 
enthalten kénnen, haben wir hier eine auBergewohnlich deutliche Korre- 
lation zwischen Aschen- und Nukleinséuregehalt vor uns. In schénen 
Arbeiten iiber das Aschenbild der Speicheldriisenchromosomen von 
Chironomus Thummi fand Bartcozzi (1936, 1937) eine sehr gute Uber- 
einstimmung zwischen der Aschenverteilung und den obigen mit der 
Absorptionsmessung erhaltenen Nukleinsauredaten. 

Das Vorkommen und die Bedeutung der Nukleotide des Nukleolus 
und des Cytoplamas, welche sich chemisch von der eigentlichen Chromo- 
somennukleinséure unterscheiden, sind in einer Reihe von Arbeiten 
von CASPERSSON und Mitarbeitern untersucht worden. Im allgemeinen 
erreicht die Konzentration der Nukleotide in den genannten Zellbestand- 
teilen nicht so hohe Werte wie in den Chromosomen. 

Um zu ermitteln, ob auch in bezug auf Kernkérperchen und Cyto- 
plasma eine Korrelation zwischen Aschengehalt und bei 2600 A absor- 
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bierenden Substanzen vorliegt, wurde eine Anzahl von Geweben mit 
Mikroveraschung untersucht, bei welchen durch die Ultraviolettabsorp- 
tionsmessung ein besonders hoher Gehalt der besagten Strukturen an 
Nukleotiden nachgewiesen worden war. 





Methodik. 
Derselbe Querschnitt diente zur Ultraviolettunt hung und Mikrover- 
aschung. Die Apparatur zur Ultraviolettunt hung bestand aus einem Mikro- 





skop mit Quarzoptik nach Ké6utEr. Das verwendete Licht war monochromatisch, 
mit einer Wellenlange von 2570 A, welche dem Absorptionsmaximum der Nuklein- 
sauren entspricht. 

Die in Paraffin eingebetteten Gewebe wurden geschnitten und ohne Verwendung 
irgendeines Klebemittels auf in Bichromatschwefelsiure gesiuberte Quarzglaschen 
aufgezogen. Ferner wurde vermieden, die Schnitte auf Wasser auszubreiten; 
erwies sich die Streckung eines Schnitts mit Hilfe von Flissigkeit als nétig, so 
wurde absoluter Alkohol angewandt. Zur Ultraviolettphotographie wurde das 
Paraffin mit Chloroform entfernt und das Praparat auf dem Wege iiber absoluten 
Alkohol in Glycerin iibertragen. Vor der dann folgenden Mikroveraschung muBie 
das Glycerin restlos beseitigt werden, was mit absolutem Alkohol geschah. 

Die Veraschung der Schnitte fand in einem elektrischen Ofen statt, dessen 
Temperatur mittels eines Thermoelements verfolgt werden konnte. Bei der ver- 
wendeten Schnittdicke, 4—6 p, erwies es sich als zweckmaBig, mit einer Verbren- 


nungstemperatur von 525°C und einer Verbrennungsdauer von 40—60 Min. (bei 
voller Temperatur) zu arbeiten. Da8 die Verbrennung vollstandig war, wurde mit 
durchfallendem Licht nachgeprift. Etwaige Kohlepartikel (unverbrannte Teile 
des Praparates) erscheinen dann dunkel. 

Die optische Untersuchung der Asche wurde mit einem Kardioidkondensor 
(ZeiB) ausgefihrt. Um bei Verwendung von Trockensystemen deutliche Bilder 
zu erhalten, wurde ein Deckglaschen auf die Asche gelegt und an den Randern 
mit Paraffin fixiert. Auf diese Weise wurde auch Luftzutritt zur Asche, welche 
hygroskopisch ist, verhindert, und die Praparate konnten langere Zeit aufbewahrt 
werden, ohne da8 die Struktur zerstért wurde. 


Embryonales Gewebe. 

In der ersten Halfte der Embryonalentwicklung haben die Gewebe 
durchschnittlich einen hohen Nukleinsduregehalt. Nukleolen und Cyto- 
plasma k6énren auBerordentlich hohe Konzentrationen von ultraviolett- 
absorbierenden Substanzen enthalten (CASPERSSON und THORELL 1941). 
Diese Autoren untersuchten unter anderem Spinalganglien, Augenblase, 
Herzmuskulatur, Leber, Niere und Blutkérperchen und fanden in den 
betreffenden Zellen einen hohen Gehalt an absorbierender Substanz (bei 
den Blutkérperchen namentlich in primitiveren Formen). 

Hornine und Scorr (1932), welche sich mit der Verteilung der 
Mineralsalze in Hiihnerembryonen beschaftigt haben, stellten wahrend 
der Embryonalentwicklung eine Zunahme gewisser Salze fest, waihrend 
andere sparlicher wurden. 

Mit Mikroveraschung und Ultraviolettmikrophotographie wurden 
4—6 Tage alte Hiihnerembryonen untersucht; diese waren mit dem 
31* 
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Gersuschen Freezing-drying-Verfahren fixiert, in Paraffin eingebettet 
und vor der Ultraviolettuntersuchung iiber Chloroform und absoluten 
Alkohol in Glycerin iibertragen worden. Dieselben Schnitte, welche in 
ultraviolettem Licht photographiert worden waren, wurden mikrover- 
ascht, wodurch ein Vergleich zwischen Aschengehalt und Ultraviolett- 
absorption Zelle fiir Zelle vorgenommen werden konnte. 


Leber. 

Das Cytoplasma der Leberzellen hat in den friiheren Stadien einen 
sehr hohen Gehalt an Cytoplasmanukleotiden. Der Kern absorbiert bei 
2570 A schlecht, bis auf den Nukleolus, welcher reich an Nukleotiden ist. 
Die erwachsene Leberzelle 1a8t einen starken Kontrast gegeniiber der 
embryonalen erkennen, indem das Cytoplasma der ersteren sehr arm an 
Substanzen vom Absorptionstypus der Nukleinsiuren ist. Bei der 
Mikroveraschung ergab sich, daB das Cytoplasma der embryonalen 
Leberzelle mehr Asche enthalt als das der erwachsenen Zelle. Ferner 
wurde beobachtet, dafS der Kern fast aschenleer war, wahrend der Nu- 
kleolus ein distinktes Aschenkliimpchen lieferte. 


Niere. 
Die Urniere ist entwicklungsgeschichtlich in mehreren Beziehungen 
von Interesse. Auf der Héhe ihrer-Entwicklung (am 7.—8. Tage) ist sie 
das einzige Organ des Hiihnerembryos, welches fertigdifferenziertes 





Abb. 1a und b. Teil der Urniere vom Hiihnerembryo. Auf dem Ultraviolettbild a (bei 
2570 A aufgenommen) bemerkt man den Unterschied in der Absorption zwischen verschie- 
denen Kanilchen. Der mit 4A markierte Gang hat einen hohen Gehalt an Nukleotiden, 
wihrend der mit B bezeichnete erheblich armer an derartigen Substanzen ist. b zeigt den- 
selben Schnitt nach Mikroyeraschung, im Dunkelfeld aufgenommen. Gang 4 liefert viel 
Asche, wihrend das nukleotidarme Kanalchen B kaum irgendwelche Asche entstehen la8t. 
(Vergr. etwa 100fach.) ; 


Gewebe aufweist. . Es sind indessen nicht alle Teile der. Niere, welche in 
der Entwicklung so weit gekommen sind, weshalb die Urniere verschie- 
dene Entwicklungsstadien zeigt. Nach Caspersson.und THORELL zeichnen 
sich gewisse Kanalchen durch starke Ultraviolettabsorption bei 2600 A 
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aus, was einen hohen Gehalt der Zelleiber an Nukleotiden anzeigt, 
wahrend gewisse andere Kanalchen weniger absorbieren. Aus den Ab- 
sorptionsspektren der Zellen in den letzteren geht hervor, daB sie arm 
an Nukleinsaéuren, aber verhaltnismaBig reich an EiweiSstoffen sind. In 
den Zellen, aus welchen sich die stark absorbierenden Kandalchen zu- 
sammensetzen, kommen zahlreiche Mitosen vor, was bei den bei 2570 A 
schwach absorbierenden Kanalchen nicht der Fall ist. 

Der Vergleich zwischen dem Ultraviolett- und Mikroveraschungsbilde 
ergibt bei der Urniere, daB die stark ultraviolettabsorbierenden Kanalchen 
mehr Asche liefern als die schwacher absorbierenden. Aus Abb. 1a und b 
wird ersichtlich, daB die Voraussetzungen fiir einen Vergleich zwischen 
rascher wachsendem Gewebe von embryonalem Typus und langsamer 
wachsendem solchen bei der Urniere giinstig sind. Auf der Ultraviolett- 
photographie sieht man, daB Kandalchen von beiden obenerwahnten 
Typen vorhanden sind, und diese unterscheiden sich auch im Mikro- 
veraschungsbilde durch ihren Aschengehalt voneinander. 


Herz und Spinalganglien. 

Die verhaltnismaBig groBen Spinalganglien weisen eine deutliche 
Ultraviolettabsorption auf, welche starker ist als die der Umgebung, und 
die Untersuchung des Veraschungsbildes fiihrte zu dem Ergebnis, da8B 
der Gehalt an Mineralsalzen gréBer ist als in benachbarten Geweben. 

Die wachsende Herzmuskulatur hat eine starke Absorption von ultra- 
violettem Licht bei einer Wellenlinge von 2600 A. Diejenigen Teile 
der Herzmuskulatur, welche stark ultraviolettabsorbierend sind, lieferten 
reichlich Asche. 


Primitive Blutzellen. 

Zur Untersuchung der primitiven Blutkérperchenformen wurden 
gefrier-vakuum-fixierte Hihnerembryonen verwendet. Zwischen den 
Balken der Herzmuskulatur finden sich Anhaufungen von Blutzellen 
primitiven Typs. Entsprechend der starken Ultraviolettabsorption der- 
selben bei 2600 A erwies sich ie Aschengehalt dieser primitiven Blut- 
zellen als hoch. 

Aus den oben angefiihrten Daten geht also hervor, daB der gestei- 
gerten Menge von ultraviolettabsorbierenden Substanzen von dem Ab- 
sorptionstypus der Nukleinséuren in den Cytoplasmen verschiedener 
Zellen wahrend der Embryonalentwicklung ein hoher Aschengehalt 
entspricht. 


’ Gereiftes Gewebe. 
In gewissen Formen von gereiften Geweben kommen groBe Mengen 
von Substanzén von dem Absorptionstypus der Nukleinséuren im 
Nukleolus und Cytoplasma vor. Eine Anzahl derartiger Gewebe wurde 
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mit Mikroveraschung und Ultraviolettmikrophotographie untersucht, 
um zu ermitteln, ob eine Korrelation zwischen Ultraviolettabsorption 
und Aschengehalt besteht. 





Nervenzellen. 

In den Nervenzellen finden sich Substanzen vom Absorptionstypus der 
Nukleinsauren in groBen Mengen (LANDSTROM-HypDEN, CAsPERSSON und 
Woutrart 1941). Diese bei 2600 A selektiv absorbierenden Substanzen 
sind hauptsachlich im Nukleolus und 
im Cytoplasma gelegen. Die Cyto- 





Abb. 2a. Abb. 2b. Abb. 3a. Abb. 3b. 
Abb. 2a und b. Vorderhornzelle vom Kaninchen. a ist das Ultraviolettbild (2570 A) und b das 
Mikroveraschungsbild (Dunkelfeld) ein und desselben Schnitts. Hohe Absorption bei 
2570 A und hoher Aschengehalt in Nukleolus (Nk) und Cytoplasma. Der iibrige Kern lat 
Substanzen vom Absorptionstypus der Nukleinsiuren vermissen und erscheint auch 
praktisch aschenleer. (Vergr.etwa 475fach.) 


Abb. 3a und b. Spinalganglienzellen vom Kaninchen, wie Abb. 2. Auch bei der Spinal- 
ganglienzelle treten Nukleolus und Cytoplasmanukleotide sowohl im Ultraviolett- wie im 
Mikroveraschungsbilde deutlich hervor (vgl. Abb. 2). (Vergr. etwa 425fach.) 


plasmanukleotide sind zum Teil zu Schollen vereinigt, welche hinsichtlich 
ihrer Verteilung nach den besagten Forschern den Nisstschen Kérnchen 
zu entsprechen scheinen. Der Kern ist, abgesehen vom Nukleolus, arm 
an Nukleinsauren. 

Bei der Mikroveraschung weisen die Zellen eine groBe Menge Asche 
im Kernkérperchen auf. Ferner ist das Cytoplasma von Aschenkliimpchen 
angefiillt (ALEXANDER 1938, Kryszynsky 1938, HintTzscHE 1939 u. a.) 

Zu vergleichenden Studien iiber Ultraviolettabsorption und Aschen- 
gehalt in Nervenzellen wurde gefrier-vakuum-fixiertes Material vom 
Kaninchen verwendet, und zwar teils Vorderhornzellen aus der Intumes- 
centia lumbalis, teils Spinalganglienzellen. Die Untersuchung der Aschen- 
verteilung ergab, daB der Nukleolus ein distinktes Aschenkliimpchen 
liefert. Ferner waren im Cytoplasma Anhaufungen von Asche sichtbar, 
welche den dort befindlichen Schollen von ultraviolettabsorbierender 
Substanz zu entsprechen schienen. In Abb. 2a und b sind einmal das 
Ultraviolettbild, sodann das Veraschungsbild einer Vorderhornzelle 
wiedergegeben. Aus diesen Lichtbildern wird ersichtlich, daB der stark 











und Ultravioiettabsorption bei verschiedenen Zellbestandteilen. 465 


ultraviolettabsorbierende Nukleolus reichlich Asche liefert. Der hohen 
Konzentration von im Zelleib gelegenen Substanzen von dem Absorptions- 
typus der Nukleinsiuren entspricht ebenfalls cin groBer Aschengehalt. 
In Abb. 3a und b ist ein Vergleich derselben Art wie in Abb. 2, aber bei 
Spinalganglienzellen, dargestellt. 

Besonderes Interesse scheinen die von HoLMGREN 1899 beschriebenen 
Kernprozesse in Spinalganglienzellen von Lophius piscatorius zu besitzen. 
Der Kern der Zellen, welcher einen stark basophilen Nukleolus enthilt, 
ist in Richtung auf den einen Pol verschoben. Die Kernmembran ist 





Abb. 4. a und b Spinalganglienzelle von Lophius piscatorius. a zeigt das bei 2570 A aufgenom- 
mene Ultraviolettbild ; aus diesem wird ersichtlich, daB der Nukleolus (Nk) eine hohe Absorp- 
tion hat, was fiir einen hohen Gehalt an Nukleotiden spricht, wahrend der iibrige Kern sehr 
arm an Nukleotiden ist. AuBerhalb des Kerns liegt die stark ultraviolettabsorbierende Kern- 
auflagerung A. b ist eine andere, mikroveraschte Spinalganglienzelle von Lophius piscatorius, 
im Dunkelfeld aufgenommen. Der Nukleolus liefert viel Asche, der iibrige Kern ist praktisch 
aschenleer. Die Kernauflagerung la8t eine deutliche Aschenmasse entstehen, wihrend das 
Cytoplasma sonst aschenfrei ist. Letzteres hat ja nur sehr schwache Ultraviolettabsorption. 
(Vergr. etwa 670fach.) : 


basophil und der gegen die gréBte Cytoplasmamasse gerichtete Teil der- 
selben verdickt. Wie LanpstrOM-HyDEN (1942) zeigte, gibt die von Hotm- 
GREN beschriebene Kernauflagerung ein Absorptionsspektrum vom Nu- 
kleotidtypus. Im Ultraviolettbild tritt ferner der stark absorbierende Nu- 
kleolus hervor. Sonst sind Cytoplasra und Kern arm an bei 2600 A ab- 
sorbierender Substanz. Die am meisten hervortretende Einzelheit des 
Mikroveraschungsbildes. ist der sehr aschenreiche Nukleolus. Auch die 
Kernauflagerung la8t eine distinkte Aschenmasse erkennen. Das iibrige 
Cytoplasma sowie der Kern sind aschenarm. Aus Abb. 4a und b wird 
diese Korrelation zwischen Ultraviolettabsorption und Aschengehalt bei 
einer Spinalganglienzelle von Lophius piscatorius ersichtlich. 

Bei der retrograden Degeneration der Nervenzelle sinkt die Menge 
der Nukleotide in ihr (LanpsTR6M-Hyp&n 1942). Das Mikroveraschungs- 
bild zeigt ebenfalls eine Abnahme der Mineralsalze. Bei verschiedenen 
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Arten von Nervenzellen besteht also eine sehr deutliche Wechselbeziehung 
in dem vorstehend besprochenen Sinne. 


Bauchspeicheldriise. 

Als Vertreter der eiweiBbildenden Driisen, welche einen hohen Gehalt 
an Substanzen mit dem Absorptionsmaximum der Nukleinsaéuren haben 
(CaspeRsson, LaNDsTROM-HypEN und AQquiLonius 1941), wurde die 
Bauchspeicheldriise der Maus und Ratte untersucht. Die Verteilung der 
absorbierenden Substanzen in der Zelle andert sich wahrend der ver- 
schiedenen Sekretionsphasen, durchweg ist jedoch die Konzentration in 
den basalen Teilen der Zellen am héchsten. 

Das Mikroveraschungsbild zeigt neben Asche am Ort des Kerns 
eine Aschenanhaufung in basalen Zellpartien. Im ultravioletten Licht 
(2600 A) macht sich ein Unterschied zwischen exo- und endokrinen 
Teilen des Pankreas besonders deutlich bemerkbar, indem die Lan- 
GERHANSschen Inseln weniger Licht absorbieren als der exokrine 
Teil, was auf einem verschiedenen Gehalt an Cytoplasmanukleotiden 
beruht. Im Mikroveraschungsbild wird ersichtlich, daB gewisse Zellen 
sehr wenig aschenbildende Substanzen im Cytoplasma haben. Einige 
bestimmte Zellen weisen jedoch einen hohen Aschengehalt auf, der dem 
der exokrinen Driisenzelle vergleichbar ist oder diesen sogar iibersteigt. 
Auch Farbe und Dispersitatsgrad der Asche verhalten sich etwas ab- 
weichend. . 

Bluizellen. 

Bei Untersuchung des Knochenmarks der erwachsenen Ratte fand 
THORELL (unver6ffentlichte Befunde), da8 Vorstadien von Blutkérper- 
chen, unter anderem Myelo- und Erythroblasten, einen hohen Gehalt 
an Cytoplasmanukleotiden besitzen. Bei Mikroveraschungsversuchen 
mit Ausstrichpraparaten von Rattenknochenmark lieBen sich diese 
Vorstadien unterscheiden, welche in ihrem Cytoplasma Asche enthielten. 

Die reifen Leukocyten erkennt man im Mikroveraschungspraparat 
leicht an ihrem charakteristischen Kern, welcher reichlich Asche liefert 
(der Kern hat ja eine hohe Ultraviolettabsorption). Im Cytoplasma der 
Leukocyten wurde fast keine Asche bemerkt; dieses weist ja auch keine 
Absorption ultravioletter Strahlung von einer Wellenlange von 2600 A auf. 

Auch bei Blutzellen liegt also eine gute Korrelation zwischen Ultra- 
violettabsorption und Aschengehalt vor. 


Karzinomgewebe. 

Wie beim normal wachsenden Gewebe ist das intensive Wachstum 
des Tumorgewebes durch das Vorhandensein groBer Mengen von ultra- 
violettabsorbierenden Substanzen in den Zelleibern gekennzeichnet 
(CasPERsson, SANTESSON und Nystr6m 1941). Einen besonders groBen' 
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Gehalt an Substanzen, welche ultraviolettes Licht mit einer Wellenlinge 
von rund 2600 A selektiv absorbieren, haben die rasch wachsenden Teile 
des Tumors, und folglich kénnen groBe Unterschiede zwischen infiltrativ 
wuchernden Zelien und in grofen Verbanden wachsenden Zellen 
bestehen (CASPERSSON und SANTESSON 1942). Auch zwischen peripheren 
und zentralen Teilen wachsender Krebszapfen gibt es ansehnliche Diffe- 
renzen. Als ein Merkmal der rasch wachsenden malignen Zelle wird der 
vergr6Berte Nukleolus bezeichnet, welcher groBe Mengen von Substanzen 
vom Absorptionstypus der Nukleinsauren enthalt. 





Abb. 5. a zeigt eine Ultraviolettphotographie von ein m Mammakarzinom beim Menschen. 
Besonders fillt die hohe Absorption der peripheren Zellen des wachsenden Krebszapfens 
in die Augen. Die Zelleiber der zentralen Zellen sind erheblich farmer an absorbierenden 
Substanzen. In den Kernen der letzteren Zellen treten die Nukleolen deutlich hervor. Auf 
dem Mikroveraschungsbild b (im Dunkelfeld aufgenommen, angrenzender Schnitt) bemerkt 
man, daB die peripheren Zellen des wachsenden Krebszapfens viel Asche liefern. Die Nu- 
kleolen der zentralen Zellen heben sich deutlich ab. Die Zelleiber der zentral gelegenen 
Zellen sind erheblich aschenirmer als die der peripheren Zellen. (Vergr. etwa 100fach.) 


PoticaRD und Dovusrow (1924) sind die ersten gewesen, welche die Mikro- 
veraschung zu vergleichenden Untersuchungen an normalen und malignen Geweben 
verwendet haben. Sie fanden, da8 das maligne Gewebe schwerer zu verbrennen 
war, und daB zwischen den pathologischen und den normalen Zellen ein deutlicher 
Unterschied in der Aschenmenge vorlag. Die Zellen des infiltrierend wachsenden 
Krebsgewebes zeichnen sich dadurch aus, daB ihr Cytoplasma gréBere Mengen 
von Asche enthalt als das normaler Zellen (HorNING 1932, Scorr und Hornina 
1932, Horninea 1934). Oca stellte 1933 fest, daB die Asche normalen und malignen 
Gewebes eine verschiedene Farbe hatte, was nach OLcH auf eine verschiedene 
chemische Zusammensetzung der Asche hindeutet. 


Zum Vergleich zwischen Ultraviolettabsorption und Aschengehalt 
dienten verschiedene Karzinome vom Menschen. Die Praparate waren 
mit Formalin fixiert und in der oben angegebenen Weise zur Ultraviolett- 
mikrophotographie und Veraschung vorbehandelt worden. Abb. 5a und b 
erméglichen einen Vergleich zwischen Ultraviolettabsorption und Aschen- 
gehalt bei einem Mammakarzinom. Aus dem Ultraviolettbilde wird 
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ersichtlich, daB periphere Teile der Krebszapfen groBe Mengen von 
absorbierender Substanz enthalten. Diesen Partien entsprechen im 
Mikroveraschungsbilde groBe Aschenmengen. Ferner ist die verschiedene 
Verteilung von ultraviolettabsorbierender Substanz im Innern der ein- 
zelnen Zellen zu beachten. Besonders in die Augen fallt der stark absor- 
bierende Nukleolus, namentlich in den zentral gelegenen Zellen in den 
gréBeren Komplexen, sowie der Unterschied zwischen peripheren und 
zentralen Zellen beziiglich der Menge von ultraviolettabsorbierender 
Substanz im Cytoplasma. Das Mikroveraschungsbild zeigt, daB die 
Nukleolen in den zentral liegenden Zellen ein distinktes Aschenkliimpchen 
liefern. DaB ein deutlicher Unterschied des Aschengelialtes zwischen den 
peripheren und zentralen Zellen besteht, wird ebenfalls ersichtlich; die 
Zelleiber der randstandigen Zellen sind ganz iiberfillt mit Asche, wahrend 
das Cytoplasma der zentralen Zellen praktisch leer erscheint. 


Pflanzengewebe. ~ 
Um ein Beispiel von pflanzlichen Geweben zu geben, werden im 
folgenden auch die Ergebnisse von Versuchen mit Wurzelspitzen von 
Allium cepa wiedergegeben. Dieselben wurden mit Alkohol von steigen- 
der Konzentration fixiert, ein Verfahren, welches, wie sich ergab, in 





Abb. 6. a zeigt die Wachstumszone bei einer Wurzelspitze von Allium cepa, in ultraviolct- 

tem Licht aufgenommen. Wellenlinge 2570A. Die querverlaufende Rinne im Praparat ist 

ein Kvastprodukt zwecks der Identifizierung. Die Zellen innerhalb dieser Zone sind ganz von 

absorbierender Substanz ausgefiillt. Aus dem Mikroveraschungsbild b, im Dunkelfeld auf- 

genommen, wird ersichtlich, daB die Zellen véllig mit Asche gefiillt sind. Man beachte das 

mit einem Ring markierte Gebiet, welches gute Méglichkeiten fiir einen Vergleich Zelle 
fiir Zelle bietet. (Vergr. etwa 100fach.) 


diesem speziellen Fall die besten Mikroveraschungsbilder liefert. Auch 
Carnoysche Lésung und Formalin wurden versucht, aber nach diesen 
Fixierungsmethoden schrumpften die Praparate bei der Mikroveraschung 
erheblich. 

Die Ultraviolettuntersuchung hatte gelehrt, da8 absorbierende Sub- 
stanzen von dem Absorptionstypus der Nukleinséuren in auBerordent- 
lich hohen Konzentrationen diffus im Cytoplasma vorkommen, nament- 
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lich im Bereich der Wachstumszone unmittelbar hinter der Wurzelspitze 
(CASPERSSON und ScHULTZ 1939). Weiter oben in der Wurzel, wo die 
Wachstumsintensitat geringer ist, sinkt die Menge, und schon etwa 
1 mm vom Zentrum der Wachstumszone entfernt geben die Zelleiber ein 
fast reines EiweiBspektrum. In der oberflachlichsten Schicht der Wurzel 
findet man jedoch ein paar Zellagen, welche sich hoch an der Wurzel 
hinauf erstrecken, und deren Zelleiber noch starke Ultraviolettabsorption 
aufweisen. 

Ultraviolettphotographien wurden serienweise bei 2570 A, dem Maxi- 
mum der Pyrimidinabsorption, von verschiedenen Teilen der Wurzel 





Abb.7aund b. Ultraviolett- und Mikroveraschungsbild, wie Abb. 6 (ein und derselbe Schnitt 

ein paar Millimeter von der Wachstumszone entfernt). Die Zellen sind erheblich armer an 

Substanzen, welche ultraviolettes Licht mit einer Wellenlinge von 2510 A absorbieren. 

Das Aschenbi!d b zeigt, daB die Zellen praktisch aschenleer sind. Auch hier kann der Ver- 
gleich Zelle fiir Zelle stattfinden. (Vergr. etwa 100fach.) 


aufgenommen, worauf dieselben Schnitte verascht wurden. Das Mikro- 
veraschungsbild zeigt einen hohen Aschengehalt der Zelleiber in der 
Wachstumszone und einen niedrigeren Gehalt weiter oben in der Wurzel. 
Die ins einzelne gehende Untersuchung, bei der Aschenbild und Ultra- 
violettbild der einzelnen Zellelemente miteinander verglichen werden 
konnten, ergab eine gute Ubereinstimmung, indem die stark absor- 
bierenden Gebiete reichlich Asche lieferten. In der Wachstumszone 
sind die Zellen ganz mit Asche ausgefiillt, wahrend sie ein paar Millimeter 
von dort entfernt praktisch leer erscheinen. Zwischen den Zellen liegen 
Aschenstreifen,. die von den Zellwanden herriihren, welche keinerlei 
spezifische Ultraviolettabsorption aufweisen. Die Asche diirfte von den 
in diesen enthaltenen anorganischen Salzen sowie méglicherweise vom 
Lignin stammen. 

An mikroveraschten Zwiebelwurzeln wurde der Versuch gemacht, die 
Asche mittels des von HERRMANN 1932 angegebenen Verfahrens (Fallung 
der Phosphate mit Ammoniummolybdat in kapillarer Schicht bei An- 
wesenheit von Strychnin) auf Phosphate zu analysieren. Diese Reaktion 
konnte bei Asche gréBerer Zellkomplexe positiv ausfallen. Infolge der 
Aufwirbelung, welche beim Durchsaugen des Reagens eintritt, ist es 
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aber schwierig, festzustellen, ob der Ausschlag bei der Asche im Cyto- 
plasma der Zellen positiv wird. 

Aus Abb. 6a und b werden Ultraviolettabsorption und Mikrover- 
aschungsbild bei der Wachstumszone einer Wurzelspitze von Allium cepa 
ersichtlich. Die Zelleiber sind stark absorbierend, und dieser Absorption 
entspricht ein hoher Gehalt an Asche. In Abb. 7a und b, welche 1 mm 
weiter oben in derselben Wurzel aufgenommen ist, sieht man, daB sowohl 
Ultraviolettabsorption wie Asche aus dem Cytoplasma der Zellen prak- 
tisch verschwunden sind. Das einzige, was man dort unterscheiden kann, 
sind die Zellwande. Abb. 8a und b zeigen einige Zellen von Allium cepa 





Abb. 8a. Abb. 8b. Abb. 9a. Abb. 9b. 


Abb. 8a und b. Einige Zellen von Allium cepa bei starkerer VergréBerung. Die Struktur 
des Priparates hat sich wihrend der Veraschung sehr wenig verindert, was besonders 
deutlich aus der mit Pfeilen markierten Zellé ersichtlich wird. Wie gewoéhnlich sind auf dem 
Ultraviolettbilde (2570 A) die kraftig absorbierenden Gebiete dunkel, wahrend entsprechende 
Gebiete auf dem Mikroveraschungsbild hell sind. (Vergr. etwa 670fach.) 


Abb. 9. a zeigt PreBhefezellen im ultravioletten Licht, bei einer Wellenlange von 2570 A 
aufgenommen. In den Zellen liegen stark absorbierende Kérnchen, wahrend das tibrige 
Plasma arm an absorbierenden Substanzen ist. b zeigt das Mikroveraschungsbild (im 
Dunkelfeld aufgenommen) von PreBhefe. Im Zelleibe liegen distinkte Aschenkliimpchen, 
‘ welche hinsichtlich ihrer Verteilung den ultraviolettabsorbierenden Kérnchen zu ent- 
sprechen scheinen. Der Pfeil zeigt die GréBe der dort gelegenen Zelle. (Vergr. etwa 1000fach.) 


in starkerer VergroéBerung. Man beachte, wie wenig die Struktur des 
Praparats bei der Veraschung verandert worden ist, und wie gut die 
Asche im Mikroveraschungsbilde dem ultraviolettabsorbierenden Gebiet 
entspricht, namentlich in der mit einem Pfeil markierten Zelle. 


Hefezellen. 

PreBhefe kann als nicht ganz ausgewachsene oder ruhende Hefe 
betrachtet werden. Das cytologische Bild ist nicht einheitlich, indem 
eine ungleichformige Verteilung der ultraviolettabsorbierenden Elemente 
vorliegt (CASPERSSON und BRANDT 1941, Branpt 1941). Das Plasma 
der einzelnen Zellen ist ziemlich homogen und weist eine geringe Ab- 
sorption ultravioletten Lichts auf. Namentlich in den gréBeren Zellen 
finden sich sichtbare Vakuolen. Im Zelleib liegen Kérnchen, welche Licht 
von einer Wellenlange von 2570 A stark absorbieren. Diese Kérnchen sind 
in gewissen Zellen zu groBeren Aggregaten vereinigt, in anderen sind sie 
mehr iiber das Hyaloplasma hin verstreut. 
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Hungernde Hefe, d.h. PreBhefe, welche etwa 12 Stunden ‘in destil- 
liertem Wasser gelebt hat, zeigt fast dasselbe cytologische Bild wie PreB- 
hefe, nur ist es einheitlicher. Die Kérnchen sind zu stark ultraviolett- 
absorbierenden Klumpen verschmolzen. 

Die obenerwahnten Autoren haben neben der Verteilung ultraviolett- 
absorbierender Substanzen in PreBhefe und hungernder Hefe auch 
wachsende Hefe untersucht. In der letzteren lésen sich die ultraviolett- 
absorbierenden Kérnchen auf, und das ganze Plasma wird wahrend des 
Wachsens starker absorbierend. 

Bei der vorliegenden Untersuchung wurde Saccharomyces cerevisiae 
verwendet. Es wurden Aufschwemmungen in destilliertem Wasser und 
gereinigten Zuckerlésungen hergestellt. Von diesen Suspensionen wurden 
Ausstrichpraparate angefertigt, welche nach Trocknung in ultraviolettem 
Licht untersucht und mikroverascht wurden. Das Mikroveraschungs- 
bild zeigt sehr gute topographische Ubereinstimmung mit der Verteilung 
ultraviolettabsorbierender Substanzen. In einem mikroveraschten Pra- 
parat von einer PreBhefesuspension kann man deutliche Aschenkliimp- 
chen sehen, welche ihrer Lage nach den bei 2600 A selektiv absorbieren- 
den Kérnchen zu entsprechen scheinen. Das Hyaloplasma ist sonst arm 
an Asche. Diese Aschenkliimpchen treten in hungernder Hefe noch 
starker hervor, wo sie sich von einem praktisch aschenfreien Zelleib 
abheben. Am meisten fallt beim Mikroveraschungsbild der wachsenden 
Hefe in die Augen, daB das Plasma mehr Asche liefert als im Hunger und 
bei PreBhefe, sowie daB die Aschenkliimpchen erheblich kleiner, in 
gewissen Fallen sogar ganz verschwunden sind. Abb. 9 zeigt die Ultra- 
violett- und Mikroveraschungsbilder von PreBhefe. Die kraftig absor- 
bierenden K6rnchen im Plasma liefern distinkte Aschenkliimpchen. 

Aus Untersuchungen an Hefe geht mithin hervor, daB zwischen den 
Zellbestandteilen, die reichlich Asche liefern, und denjenigen, welche 
ultraviolettes Licht mit einer Wellenlange von 2570 A absorbieren, eine 
gute Ubereinstimmung herrscht. 

Die Untersuchung eine Anzahl von Gewebstypen mit hohem Gehalt 
an Cytoplasmanukleotiden hat also ergeben, daB die Ubereinstimmung 
zwischen der Gruppierung ultraviolettabsorbierender Substanzen und 
der Aschenverteilung eine sehr gute ist. Die Resultate der Mikrover- 
aschung stiitzen somit die Annahme, daB die in Zellen bei 2600 A selektiv 
absorbierenden Substanzen aus Nukleotiden bestehen. 


Zusammenfassung. 

Gewebsschnitte wurden in ultraviolettem Licht von einer Wellen- 
lange von 2570 A photographiert, und dann wurden dieselben Schnitte 
mikroverascht. Durch dieses Verfahren ist es méglich gewesen, Ultra- 
violett- und Aschenbild bei einer Serie von verschiedenen Geweben bei 
derselben Zelle zu vergleichen. Das Ergebnis dieser Vergleiche ist, daB 
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472, Enestrém: Korrelation zwischen Aschengehalt und Ultraviolettabsorption. 


die bei 2600 A stark ultraviolettabsorbierenden Partien durchweg reich- 
lich Asche liefern, was die Annahme stiitzt, die in Geweben vorkommen- 
den Substanzen, welche ultraviolettes Licht bei rund 2600 A selektiv 

. absorbieren, bestaénden aus Nukleotiden, da etwa 25% von diesen aus 
aschenbildender Substanz (Phosphorséure) bestehen. Es ist auch offen- 
bar, daB die Cytoplasmanukleinsaéuren in gewissen groBen Zellgruppen 
eine der wichtigsten Quellen der Asche im Mikroveraschungsbilde dar- 
stellen. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der E.T.H. Ziirich.) 


DOPPELBRECHUNG UND DICHROISMUS ALS MASS DER 
NUKLEINSAURE-ORIENTIERUNG IN CHROMOSOMEN?. 


Von 
A. Frry-WYssLinc. 
Mit 4 Abbildungen im Text. 
(Eingegangen am 23. Marz 1943.) 


Wenn man die Mikrophotographien von W.J.Scumipt iiber die 
Doppelbrechung der Speicheldriisenchromosomen sieht (1937), so leuchtet 
einem die Entdeckerfreude des Experimentators entgegen, der so auf- 
fallende Effekte festhalten konnte. Es ist daher begreiflich, daB sich 
eine Diskussion entspinnen muBte, als CaspeRsson (1940) behauptete, 
der Ultraviolett-Dichroismus der Thymonukleinsaure sei geeigneter als 
die Doppelbrechung, um quantitative Daten iiber ihre eventuelle Orien- 
tierung in den Chromosomen zu erhalten. Obwohl die Aussprache ab- 
geschlossen ist (ScemipT 1941, CaspERsson 1941), bleibt die aufgeworfene 
Frage unentschieden, weil die von CaspERsson (1940, S. 618) gemachte 
Angabe, daB die Ermittlung des Dichroismus der Chromosomen 50mal 
empfindlicher sei als die Messung ihres Gangunterschiedes, nicht ent- 
kraftet ‘worden ist. Es ist auch von keiner Seite versucht worden, den 
Orientierungsgrad der Nukleinsiure wirklich zu berechnen; denn die 
angegebenen Prozentzahlen kénnen kein Bild von der vorhandenen 
Streuung vermitteln, weil sie von der Voraussetzung ausgehen, daB 
ein gewisser Teil der vorhandenen Nukleinséure, der nach CasPERSSON 
bei den Speicheldriisen-Chromosomen von Chironomus gréBenordnungs- 
maBig 3% betragt und 5% sicher nicht iibersteigt, vollstaindig gerichtet, 
der iibrige Anteil dagegen vdllig ungerichtet, statistisch isotrop vor- 
handen sei. 

Es soll daher an Hand der von Scumipt (1937) ausgefiihrten Messung 
des Gangunterschiedes an den Chromatinscheiben der Chironomus- 
Chromosomen die mégliche Streuung der Thymonukleinsiureketten 
berechnet werden. Die gefundene Streuung soll dazu benutzt werden, 
die Anisotropie der Ultraviolett-Extinktion, die den Chromomeren- 
scheiben zukommen miiBte, zu bestimmen, worauf sich erst beurteilen 
1aBt, ob die Doppelbrechung oder der Dichroismus mit gréBerer Ge- 
nauigkeit meBbar ist, und ob tatsichlich eine 50fache Uberlegenheit 
der Absorptionsmessung vorliegt. 


1 Herrn Professor Dr. W. J. Scummprt, GieBen, zum 60. Geburtstag zugeeignet. 
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1. Berechnung der Streuung. 

Es ist sehr unwahrscheinlich, da8 in einem Gelgeriist wenige Prozente 
der hochpolymeren Kettenmolekiile vollstandig parallelisiert, alle ibrigen 
dagegen iiberhaupt nicht gerichtet sind. Man mu8 vielmehr annehmen, 
daB die Fadenmolekiile um die festgestellte Hauptanisotropierichtung 
streuen. Thre Anordnung kann dann als Streuwungskegel idealisiert werden 
(FrEY-WyssLine 1942), und dessen Offnungswinkel « ist als Streuwinkel 
ein MaB fiir die vorhandene Orientierung. Betragt er 0°, so liegt voll- 
kommene Ausrichtung (ideale Parallellagerung) der anisotropen Faden 
vor, wahrend bei « = 90° vdéllige Unordnung (statistische Isotropie) 
herrscht. 

Die Speicheldriisen-Chromosomen sind zylinderférmig. Es darf daher 
vorausgesetzt werden, daB die Streuung symmetrisch um die Chromo- 
somenachse erfolge. Ihre Berechnung fiihrt zu Doppelintegralen, weshalb 
das Verfahren vorerst am ¢infacheren Falle der Streuung in der Ebene 
erlautert sei. A 


a) Streuung in der Ebene. 

Die als gerade Ketten gedachten Fadenmolekiile kénnen zwischen 
der Bezugsrichtung und der durch den Streuwinkel « gegebenen Be- 
grenzung alle méglichen Richtungen in der Ebene des Streufeldes an- 
nehmen (Abb. 1). Wir setzen voraus, daB sich jede Kette optisch ein- 

Ny achsig verhalte. Die Hauptbre- 
chungsindices der streuenden Ele- 
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Abb. 1. Streufeld der Stibchenachsen in Abb.2. Schnitt durch die Indicatrix der 

einer Ebene. a Streuwinkel, m und n,; Nukleinsiure-Stibchen. ng und no Haupt- 

Hauptbrechungsindices bezogen auf die brechungsindices der Stébchen; nj und n’, 

Orientierungsrichtung des Gels, die durch Brechungsindices bezogen auf die Orien- 

Mittelung aller Vektoren gewonnen werden tierungsrichtung nj. @ Variabler 
miissen. Richtungswinkel. 




















mente sollen daher als , und n, bezeichnet werden (auBerordentlicher 
und ordentlicher Strahl). Die Brechungsindices parallel und senkrecht (7 
und ,) zur Orientierungsrichtung kénnen dann nach folgender Uber- 
legung berechnet werden (FrREY-Wysstine 1942, 8.723): Durch die 
Neigung der Indicatrix (Abb. 2) ist fiir jede einzelne Lage der optisch 
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einachsigen Elemente der Brechungsindex parallel (|) und senkrecht 
(n',) zur Bezugsrichtung gegeben, und die Resultante all dieser einzelnen 
Indices wird gewonnen, indem man das Vektorenmittel bildet. 
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Nach Ausfiihrung der. Integration ergibt sich folgende Beziehung 
edb piss Main 
ne nz) 2a 
oder 
(n3, — nm?) ng-ng sin 2a 
n® «n> (n3—n3) 2a ~ 





Die Formel kann fiir Gele kaum Verwendung finden, da die Messung 
der vier auftretenden Brechungsindices sehr zeitraubend ist und nament- 
lich bei Chromosomen nicht durchfiihrbar sein diirfte. Dagegen kennt 
man die Doppelbrechungen n,—n, und n,—n,. Die Gleichung mub 
daher umgeformt werden. Dan, und , zwischen n, und n, liegen, gilt 
bei kleinen Doppelbrechungen (s. FREy-Wysstine 1942): 

n +n) ~M+n und, n? =n ~ne-ni. 
ts besteht daher zwischen der Doppelbrechung n, — 7, eines optimal 
gerichteten Gels, der Doppelbrechung n,— n, eines wenig geordneten 
Yels und dem Streuwinkel « die einfache Beziehung 
sin 2 « 


nN —Nn, = (%— XS ¥ 





Bei der Anwendung dieser Gleichung muB darauf geachtet werden, 
daB das gerichtete und das streuende Gel denselben Nukleinsauregehalt 
besitzen. Dies ist bei den von CasPEerRsson verglichenen Thymonuklein- 
siuresolen und -gelen der Fall. Auf Grund. von Strémungsdoppel- 
brechungsmessungen (SIGNER, CASPERSSON und HAMMARSTEN) liefert 
eine 10%ige Thymonukleinsaurelésung mit bestméglicher Orientierung 
bezogen auf eine Schichtdicke von 10, einen Gangunterschied von 
60 mu. Die Doppelbrechung n, — », betragt daher 0,0060. Die Chromo- 
merenscheiben der Chironomus-Chromosomen weisen bei gleicher Dicke 
und ahnlichem Nukleinsaéuregehalt (CasPERssON 1940) nach der Messung 
von Scumipt (1937) einen Gangunterschied von 2 mu auf, die Doppel- 
brechung n,—, ist daher von der GréBenordnung 0,0002. Aus diesen 
Daten laBt sich mittels obiger Gleichung fiir ein bandférmig idealisiertes 
Chromosom mit ebener Strenung der Streuwinkel a berechnen. Er 
hetragt 87° 5’. 


Chromosoma. ‘2. Bd. 
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b) Streuung im Raume. 

Es ist jedoch in Wirklichkeit nicht so, daB alle Nukleinséureketten 
in Ebenen senkrecht zur Mikroskopachse liegen. Vielmehr werden sie 
zum gréBten Teil schief zur Beobachtungsrichtung stehen. Alle méglichen 
Richtungen, die sie einnehmen, bilden dann zusammen einen Streukegel 
(Abb. 3). Hier miissen nun die einzelnen Brechungsindices nj; und n\, 
die sich aus den verschiedenen Lagen der Indicatrix ergeben, nicht nur 
iiber den Bogen 2a, sondern iiber die Kugelkalotte mit dem Offnungs- 
winkel « integriert und gemittelt werden. 

In Abb. 4 sind die Verhaltnisse dargestellt. # ist der verainderliche 


Richtungswinkel der optischen Achse, d.h. also der Kettenmolekiil- 
achse, bezogen auf die Orientie- 
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Abb. 3. Streukegel der Staébchenachsen im 


Raume. a Streuwinkel; mj und n L Haupt- 


brechungsindices bezogen auf die Orien- 
tierungsrichtung des Gels, die durch 
Mittelung gewonnen werden miissen. 


Abb. 4. Quadrant mit willkiirlich herausge- 
griffener Richtung eines Nukleinsdéurestab- 
chens. # und g Richtungswinkel; @ Poldistanz, 
g Azimut, sind-dg-d @ Flaichenelement, 
sin ® cos » Projektion des Vektors sin é in 





die Ebene (mj 7, ). 


dagegen den Winkel an, den die von der optischen Achse und der Orien- 
tierungsachse gebildete Ebene mit der Ebene senkrecht zur Beobachtungs- 
richtung einschlieBt (Azimut). Die Flache der Kugelkalotte wird erhalten, 
indem man das Flachenelement sin ?-dy-d# einerseits iiber die Pol- 
distanz 0... und andererseits iiber den gesamten Azimutkreis 0. ..22 
integriert. Der mittlere Brechungsindex m wird dann erhalten, indem 
man die Integration der Ellipsengleichung iiber diese Flache ausfiihrt 
und dann mittelt. 
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Fiir die Berechnung von n, ergibt sich die Schwierigkeit, daB der Rich- 
tungs-cos der optischen Achse bezogen auf die Richtung von n, nicht 
cos #, sondern cos x = sin # cos y ist (s. Abb. 4). Man bekommt daher 
fiir n, das Integral 








2x «@ 
1—sin? #-cos*g , sin? #-cos*¢)\ . 
( m2 + = )sin d-dp-dd 
1 _ g=0 0=0 : 
Beers 2% @ ? 
m1 Jf fsind-do-dd 
g=0 0=0 


woraus sich ergibt 
1 t ff a 1 1/1 1) 
=slatalt el — =) (cos a + cos? a). 


nt 3 \nz* nz)" 6 \n2 
Durch Differenzbildung erhalt man 
1 1 1/1 1 
ey as) Sere Pees 2 
non 8 (a al Paha peeter 


Durch Anwendung der im letzten Abschnitt gemachten Angaben iiber 
die Beziehungen zwischen den Summen und Quadratprodukten der in 
den Gleichungen auftretenden Brechungsindices resultiert die cinfache 
Gleichung 


M— 2) = (Ma — Np) (mesos) ° 





Aus dieser Beziehung berechnet sich der Offnungswinkel « des Streu- 
kegels der Nukleinsaiureketten in den Chromomeren der Chironomus- 
Chromosomen zu 86° 24’. 

Es macht somit im vorliegenden Falle keinen Unterschied, ob wir 
die Streuung der Nukleinséure im untersuchten Objekte raumlich oder 
auf die Ebene senkrecht zur Mikroskopachse beschrankt auffassen. In 
beiden Fallen betragt die Streuung fast 90°, was besagt, daB nur gerade 
eben eine Andeutung einer Orientierung vorhanden ist. Ware der Streu- 
winkel bloB wenige Grade groBer, so lage statistische Isotropie vor, und 
man miiBte véllig fehlende Orientierung annehmen. CasPERsson hat 
daher recht, wenn er auf Grund der vorliegenden Doppelbrechungs- 
messung schlieBt, daB in den untersuchten Chromosomen praktisch 
keine Ausrichtung der Nukleinséure vorliege. 

Die Berechnung der Streuung setzt voraus, daB die Nukleinsaure- 
ketten in gestreckter Form in die Chromomeren eingelagert seien; falls 
sie als geknauelte Molekiile vorkommen sollten, denen man keine Achsen- 
richtung zuordnen kann, waren alle gemachten Uberlegungen hinfiillig. 
Ferner ist angenommen worden, daB die auftretenden Formanisotropie- 
Effekte als klein vernachlassigt werden diirfen. Unter diesen Voraus- 
setzungen wirft die errechnete sehr groBe Streuung der stabigen Chro- 
matinmolekiile einiges Licht auf die widerspruchsvolle Polarisations- 
optik der pflanzlichen Chromosomen: 1. Lebende und gut fixierte 
32% 
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Chromosomen sind offenbar zufolge mangelnder Orientierung des Chro- 
matins isotrop. 2. Je nach der Schrumpfung der Chromomeren durch 
Querschwindung oder Langskontraktion (Chromosomenverkiirzung) kann 
bei der Fixierung mit dehydratisierenden Reagentien (Alkohol) negative 
oder positive Doppelbrechung auftreten. Die erreichte Orientierung ist 
offenbar stets sehr gering, so daB die Effekte leicht verschwinden oder 
gar ihr Vorzeichen wechseln kénnen. Die Gewinnung doppelbrechender 
Chromosomen ist daher bei pflanzlichen Objekten oft launenhaft (Unter- 
suchungen von cand. rer. nat. Rucn). Diese Feststellungen geben der 
Ansicht von BECKER (1937), nach der die Doppelbrechung der Chro- 
mosomen ein von der Fixierung abhangiges Artefakt vorstellt, den 
Vorzug gegeniiber den Ausfiihrungen von Kuwapa und NAKAMURA 
(1937), die aus dem Vorzeichen der gefundenen Doppelbrechung auf 
- den einfachen oder doppelten Wendelcharakter des schraubig auf- 
gewundenen Chromonemas schliecBen méchten. 


2. Berechnung der Absorptionsanisotropie. 

Der aufgefundene Streuwinkel der Nukleinsaiureketten in den Chromo- 
meren erlaubt die zu erwartende Anisotropie der Ultraviolett-Absorption 
zu berechnen!. Man muBf hierzu in den obigen Formeln an Stelle der 
Brechungsindices » die Amplituden a der Lichtwellen als Vektoren 
einsetzen, oder, auf Grund der Beziehung J = a?, an Stelle von n? die 
Lichtintensitéten J. Es ergibt sich dann fiir die réiumliche Streuung 
folgende Gleichung: 

1 a. fd 1 \ cos « 4- cos? « 

FTE yee 
Da bei der Absorptionsmessung nicht die Lichtintensitaéten, sondern 
die Extinktion gemessen wird, formen wir diese Gleichungen um mit 
Hilfe der Beziehung J = J,,-10-”, wobei /,, die urspriinglich ins Objekt 
eintretende Lichtintensitat, J die beobachtete austretende Intensitat und 
E den Extinktionskoeffizienten bedeutet : 





10*'— 19%: — (10% — 19%) °=2 5 @ 
Von den in dieser Gleichung vorkommenden Extinktionskoeffizienten 
hat CaspERsson (1940) die GréBen H, und LH, im ultravioletten Licht an 
gerichteten Thymonukleinsauregelen gemessen. EH, und £, der Chromo- 





1 Die Absorptionskonstanten k, deren Unterschiede in der Optik als MaB fiir 
den Dichroismus verwendet werden, kénnen nicht berechnet werden, da die nétigen 
Dickenmessungen fehlen, um sie aus den Extinktionskoeffizienten ZH von CasPERSSON 
td g. k zu ermitteln (FREY 1927). Es handelt 
log nat 10 A 
sich hier daher nicht um die Bestimmung des Dichroismus 1k, sondern um die 
Bestimmung der Extinktionsunterschiede (4 Z), die fiir die Charakterisierung der 
Absorptionsanisotropie Verwendung finden sollen. 


nach der Beziehung 7 = 
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meren mit dem Streuwinkel « sind gesucht. Da aus einer Gleichung 
jedoch nur eine Unbekannte berechnet werden kann, muB iiber einen 
dieser beiden unbekannten Extinktionskoeffizienten eine plausible An- 
nahme gemacht werden. In erster Naherung darf man annehmen, daB 
der eine, wie die Absorptionskurve ungerichteter Nukleinséuren zeigt 
(CasPERssON 1940, S. 642), wohl ungefahr dem Mittel von HZ, und E, 
entsprechen mag. 

Wir setzen daher E,, = 4% (EZ, + E,) und kénnen dann den vierten 
Extinktionskoeffizienten, den wir als EH, bezeichnen wollen, berechnen. 
In Tabelle 1 sind die Ergebnisse fiir die Wellenlangen 2600 und 2650 A 
fiir réumliche Streuung zusammengestellt. 


Tabelle 1. Berechnete UV-Absorptionsanisotropie von Chironomus- 














Chromomeren. 
Extinktionskoeffizienten der Thymonukleinséiure Rawunliche Streuung 
nach CASPERSSON (1940) a= 86°24’ 
Ain A Ea | Eo | Ea—Eo | Em Ex Em—Ez 
5 i 
2600 0,456 | 0,716 —0),260 0,586 0,603 | —0,017 
2650 0,440 | 0,656 | —0),216 0,548 0,562 —0,014 











Die Tabelle zeigt, daB in den Chironomus-Chromomeren die bei der 
gefundenen Streuung zu erwartende Absorptions-Anisotropie H,,—H, 
im Wellenlangengebiet des UV-Absorptionsmaximums der Thymo- 
nukleinséure bei der Wellenlinge 2600 A —0,017 und bei Wellenlange 
2650 A —0,014 betragt. 

Diese Werte sind gering, und es fragt sich nun, ob ein solcher Effekt 
wesentlich genauer gemessen werden kann als die Doppelbrechung des 
gleichen Objektes. Caspersson (1940, S. 614) gibt an, der Gangunter- 
schied der Chironomus-Chromomeren von —2 my liege an der unteren 
Grenze der MefSbarkeit, wahrend der Extinktionsunterschied H,—E, 
der Thymonukleinséure von etwa —0,22 auf einige Prozent genau 
meBbar sci, woraus folge, da die Absorptionsmessung 50mal empfind- 
licher sei als die Messung der Doppelbrechung. Nun betragt aber der 
zu erwartende Extinktionsunterschied der Chromomeren nur etwa 
—0,014, d. h. 6,5% von —0,22 und damit ist man ebenfalls im unteren 
Bereiche der Absorptions-MeBmdglichkeit angelangt. Wie cingangs er- 
wahnt, darf man beim Dichroismus nicht so argumentieren, daB bei 
mangelhafter Orientierung gleichsam ein gewisser Prozentsatz der vor- 
handenen Ketten vollstandig parallelisiert sei und den Extinktions- 
unterschied des gerichteten Gels aufweise, wahrend der iibrige Anteil 
vollstandig ungeordnet als statistisch isotrop an diesem Unterschiede 
nichts verandere. Die bekannte Tatsache, da Extinktionsunterschiede 
wegen der logarithmischen Beziehung H,—E,'= log (J,/I,) unverandert 
bleiben, wenn man die Dicke von Schichten, deren Intensitaéten man 
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vergleicht, symbat andert, gilt (wie die obige Berechnung zeigt) fir 
unser Problem streuender absorbierender Stabchen nicht! Man kann 
dies am besten einsehen, wenn man sich vollkommene Desorientierung 
bis zur statistischen Isotropie vorstellt; dann miissen sich ja alle Ex- 
tinktionsunterschiede gegenseitig aufheben, trotzdem jedem einzelnen 
Stabchen nach wie vor der Extinktionsunterschied L,—H, = —0,22 
zukommt. Man darf daher bei der Beurteilung der MeBbarkeit der 
Chromosomen-Anisotropie nicht den Extinktionsunterschied —-0,22 mit 
dem Gangunterschied --2 my vergleichen, sondern man mu8 die Me8- 
barkeit des Extinktionsunterschiedes von —0,014 zum Vergleiche heran- 
ziehen! Die Messung des Dichroismus st6Bt also fiir die Beurteilung des 
Orientierungsgrades von Gelen auf dieselben Schwierigkeiten wie die 
Messung der Doppelbrechung, und es kann daher keine Rede davon sein, 
daB die Bestimmung von Extinktionsunterschieden fiir das Problem der 
Nukleinsaureausrichtung in den Chromosomen 50mal empfindlicher sei 
als die Bestimmung von Gangunterschieden.~ Wenn dies der Fall ware, 
muBte man ja mit der Dichroismusmethode noch deutliche Effekte 
finden, wo keine nachweisbaren Lichtinterferenzen mehr auftreten. 
Nach dem bisherigen Stande der Chromosomenforschung verhalt es sich 
aber gerade umgekehrt, indem wohl Gangunterschiede von Chromosomen 
(Scumipt 1941), nicht aber Extinktionsunterschiede bekanntgegeben 
worden sind. 

Es scheint mir indessen miiBig dariiber zu streiten, welche Methode 
fiir das Eindringen in den submikroskopischen Feinbau cytologischer 
Objekte die geeignetere sei, die Verfolgung der Doppelbrechung oder des 
Dichroismus. Denn nur durch Kombination aller Effekte, die quantitativ 
meBbar sind (FREY-Wyss.Line 1942), gelingt es, cin widerspruchsfreies 
Bild des Chromosomenfeinbaues zu entwerfen. Es gibt bei den uns 
heute zur Verfiigung stehenden Methoden, die — solange die Anwendung 
des Ubermikroskopes nicht gelingt — alle als indirekt bezeichnet werden 
miissen, keinen allein selig machenden Weg, um ans Ziel zu gelangen. 
Alle, seien es nun réntgenographische, optische oder mechanische Me- 
thoden, haben ihre Nachteile, die durch gegenseitige Erginzung zum Teil 
aufgewogen werden. Vor allem wichtig ist die Sammlung einwandfrei 
gewonnener quantitativer Daten, die eine rechnerische Priifung der ver- 
schiedenen vorliegenden Arbeitshypothesen iiber den Feinbau gestatten. 
Unter dieser Voraussetzung sind fiir die submikroskopische Morphologie 
alle Ergebnisse gleich willkommen, ob sie nun von altbewahrten oder 
von ingeniésen, neu in die Cytologie eingefiihrten Methoden stammen. 


Zusammenfassung. 
Als Beitrag zur Frage der Nukleinsaéure-Orientierung in den Chromo- 
somen werden Formeln abgeleitet, nach denen die Streuung stabiger 
Gelbausteine bei Kenntnis der Anisotropie eines vollkommen gerichteten 
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Gels in einem unvollkommen orientierten Gele von gleicher Konzen- 
tration oder gleichem Quellungsgrad berechnet werden kann. 

Unter Voraussetzung, daB sich die von CasPERSSON (1940) gemachten 
Angaben iiber die Doppelbrechung und die Absorptionsanisotropie 
von Thymonukleinséuredispersoiden auf wirklich vollkommen gerichtete 
Gele (bzw. Gellésungen) beziehen, mu die Orientierung der Nuklein- 
sdure in den von ScumipT (1937) gemessenen Chironomus-Chromosomen 
sehr gering sein. 

Der UV-Dichroismus, der in solechen Chromosomen zu erwarten ist, 
liegt im unteren Bereiche der AbsorptionsmeBbarkeit, so daB die in- 
teressante Doppelabsorption der Chromosomen keinen tieferen Einblick 
in das wichtige Problem der Chromatin-Orientierung gestattet als die 
Doppelbrechung. 
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DIE AUSLOSUNG VON ZYGOTISCH-LETALEN MUTATIONEN 
BEI PHRYNE FENESTRALIS DURCH RONTGENBESTRAHLUNG 
DER SPERMIEN. 


Von 
Hans Baver und Wrrra Lercue!. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20. Mai 1943.) 


Einleitung. 

Werden Gameten bestrahlt, so stirbt ein Teil der auf sie zuriickgehen- 
den Zygoten ab. Formal-genetisch gesehen sind durch die Bestrahlung 
also dominante Letalfaktoren ausgelést worden. Diese sind wegen ihrer 
Letalwirkung einer Kreuzungsanalyse im allgemeinen nicht zuganglich. 
Ihre Untersuchung bedarf daher besonderer Verfahren. 

Uber die Natur der dominanten Letalfaktoren sind verschiedene An- 
sichten geauBert worden:. Sie kénnen 1. dominant-letale Genmutationen 
oder 2. starker unbalancierte Chromosomenmutationen sein. 

Thre Deutung als Genmutationen beruht im wesentlichen auf einer 
Analogisierung von ,,sichtbaren“ und Letalfaktoren. Wie bei ersteren 
sowohl rezessive wie dominante vorkommen, wurden beide Arten auch 
bei den Letalfaktoren postuliert. Ein wirklicher Nachweis ihres Auf- 
tretens ist aber bisher nicht erbracht worden (vgl. BAUER 1942). 

In den neveren Arbeiten wird vorwiegend die Auffassung vertreten, 
daB die zygotisch-letalen Mutationen grébere Stérungen im Chromo- 
somenbestand darstellen (WHITING 1938 bei Habrobracon, BAUEK 1939 
bei Drosophila). BauER hat den Versuch gemacht, die nach Spermien- 
bestrahlung auftretende Eisterblichkeit ganz auf Chromosomenmutationen 
und zwar Mehr-Bruch-Mutationen, zuriickzufiihren. Als Vergleichs- 
material standen ihm unveréffentlichte Versuche von Reuss zur Ver- 
fiigung, bei denen allerdings die niedersten Dosen (unter 3000 r) ganz 
fehlten. So ergab sich zwar eine gré®enordnungsmaBige Ubereinstim- 
mung zwischen beobachteter und auf Grund der lebensfahigen Chromo- 
somenmutationen berechneter Sterblichkeit. Der SchluB jedoch, daB die 
zygotisch-letalen Mehr-Bruch-Chromesomenmutationen allein geniigen, 
um die beobachtete Eisterblichkeit zu ergeben, mu8 heute als falsch 
angesehen werden. Denn inzwischen haben Fano und DEMEREc (1941)? 


1 Durchgefiihrt mit Unterstiitzung durch den Reichsforschungsrat. — Fraulein 
Dr. Lercue hat die Drucklegung dieser Arbeit nicht mehr erleben kénnen. Am 
1. Marz 1943 starb sie als Opfer eines englischen Luftangriffes. 

* Kine ausfiihrliche Mitteilung ist uns nicht bekannt geworden. 
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in ciner umfangreichen Versuchsreihe mit 18 Réntgendosen eine genaue 
Sterblichkeitskurve nach Spermienbestrahlung ermittelt und dabei 
gefunden, daB 1. die Kurvenform nicht einer normalen Mehrtreffer-Kurve 
entspricht, sondern im Anfangsteil geradlinig verliuft, um erst spater 
die Sattigungskriimmung zu zeigen, im ganzen aber auch keine Eintreffer- 
Kurve darstellt, und 2. die Einzelwerte besonders im Anfangsteil viel 
héher liegen als nach der Erwartung auf Grund von zygotisch-letalen 
Mehr-Bruch-Chromosomenmutationen; so sind bei 1000 r 15% der Eier 
entwicklungsgestért, wahrend bei dieser Dosis durch Chromosomen- 
mutatione 3% absterben sollten. Fano und DEMEREC gaben in 
der kurzen Mitteilung (1941) keine nihere Deutung; sie schreiben nur, 
daf8 nach der Form der Kurve die Sterblichkeit ee komplexe Erschei- 
nung sex. 

Als wichtige weitere Art zygotisch-letaler Chromosomenmutationen 
treten neben die Mehr-Bruch- die dyszentrischen Ein-Bruch-Rekombi- 
nationen hinzu, deren Bedeutung fiir die Zygotensterblichkeit sich aus 
der betrachtlichen Verschiebung des Geschlechtsverhaltnisses der F, 
in Ring-X-Versuchen ergibt (BAUER 1942). Als Eintreffer-Ereignisse 
kénnten sie die von Fano und DEMEREC beschriebene Verformung der 
Sterblichkeitskurve durchaus erklaren. 

Um weitere Einsichten zu gewinnen, haben wir Versuche gleicher 
Anordnung wie die von Fano und DeMEREc durchgefiihrt mit dem Ziel, 
durch eine genauere Auswertung der Kurve einen Einblick in die Bezie- 
hungen zwischen der durch Ein- und Mehrtreffer-Ereignisse =e 
Sterblichkeit zu erhalten. 





Untersuchungsverfahren. 

Als Versuchsobjekt diente uns die Miicke Phryne fenestralis Scov., 
die in unserer Abteilung seit langerer Zeit geziichtet wird (vgl. LERcHE 
1941). Sie bietet den Drosophila-Arten gegeniiber eine Reihe von Experi- 
mentalvorteilen, die sich allerdings zum groBen Teil erst in den spater 
mitzuteilenden Untersuchungen bemerkbar machen. Der wesentlichste 
liegt in der Tatsache, daB alle Kier eines 2 gleichzeitig wachsen, reifen 
und abgelegt werden. Dadurch ist die Méglichkeit einer experimentellen 
Beeinflussung genau gleichartiger Stadien auch in der Oogenese gegeben. 

Die in den hier zu schildernden Versuchen angewandte Anordnung 
war die tiblicke. Bestrahlte 3g wurden mit unbehandelten ? 9? gekreuzt. 
Die einzelnen Laichballen wurden am Tag nach der Ablage mit Praparier- 
nadeln unter Wasser zerrupft, die Kier mit der Pipette auf in Petrischalen 
ausgegossenen 1] %igen Agar gebracht und hier mit einem feinen Haar- 
pinsel in Reihen von 10er Haufchen angeordnet. Die nicht geschliipften 
Kier wurden nach Schliipfen aller Larven am 4. Tag endgiiltig ausgezahlt, 
nachdem am 2. 'Tag schon die nichtentwickelten von den entwickelten 
Eiern gesondert worden waren. 
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Um die Kontrollsterblichkeit méglichst niedrig und gleichmaBig zu 
halten, wurden die P-92 einer Kreuzung zweier seit lingerer Zeit in 
Massenkultur gefiihrter Wildstamme (Hamburg und Schreiberhau) ent- 
nommen. Diese Tiere sind dann heterozygot fiir etwa vorhandene Erb- 
faktoren, die bei geringer Penetranz die Sterblichkeit eines kleinen 
Prozentsatzes der fiir sie homozygoten befruchteten Eier bewirken 
wiirden. Nur eine besondere versuchstechnische Storung lieB sich zwar 
durch genau eingehaltene Bedingungen fiir die Eiablage stark verringern, | 
aber nicht vollig ausschalten: Einige 99 ergeben Gelege, die zum Teil 
unbefruchtet sind. Wahrend solche Gelege in den Kontrollen meist ohne 
weiteres erkannt und so ausgeschlossen werden kénnten, ist namentlich 
bei den hohen Réntgendosen ihre Feststellung nicht immer ganz eindeutig. 
Diese Teilbefruchtung, die im ganzen selten ist, stért zwar die Homo- 
genitat der Einzelwerte, macht sich aber, da sie natiirlich sowohl in der 
Kontrolle wie in den Bestrahlungsversuchen gleichartig auftritt, bei der 
Berechnung der wirklichen Mutationsprozente nicht bemerkbar. Aus- 
geschlossen wurden nur die Gelege, bei denen der Prozentsatz unbefruch- 
teter Kier ganz abnorm hoch war; denn diese sind so selten, daB nicht 
in jeder Versuchsgruppe einer Dosis mit ihrem Vorkommen gerechnet 
werden konnte. Diese nicht gewerteten Gelege machen jedoch insgesamt 
nur 2,66% aus (héchster Wert 7,1% bei 750r). Im einzelnen wird das 
Material im .experimentellen Teil behandelt. 

Die Bestrahlung (iiber die Dosen s. unten) wurde mit einer Metalix-Réhre bei 
123 kV, 8 mA, 1 mm Al in 30 cm Abstand, Intensitat etwa 80 r/min, vorgenommen, 


wobei die héheren Dosen durch Verlingerung der Bestrahlungszeit erzielt wurden. 
Die Dosismessung erfolgte wahrend des Versuchs durch ein Hammer-Dosimeter. 


Ergebnisse. 

Die Hohe der Eisterblichkeit wurde fiir den Dosisbereich von 125 bis 
3000 r festgestellt. Die Ergebnisse sind, da fiir die statistische Auswertung 
derartiger Serienwiederholungen die anzuwendenden Verfahren nicht 
vollstandig eindeutig sind, in der Tabelle 1 im einzelnen angefiihrt. Ins- 
gesamt umfaBt das Material 169613 Eier aus 989 Gelegen. 

In der Tabelle 2 sind die Ergebnisse zusammengefaBt worden. Der 
mittlere Eisterblichkeitswert fiir jede Dosis ist in dieser auf doppelte 
Weise berechnet worden, einmal als Prozentsatz der im Gesamtmaterial 
enthaltenen nicht geschliipften Eier, zum anderen als Mittelwert der Pro- 
zentsatze der Einzelversuche. Beide Mittelwerte stimmen mit Ausnahme 
der héchsten Dosen — hier betraigt die Differenz zwischen ihnen aber 
auch nur 0,27 bzw. einmal 0,57% — sehr weit miteinander iiberein. 

Die Fehlerberechnung ist wegen der gréBeren. Streuung zwischen den 
Prozentsaétzen der Einzelversuche nicht, nach der iiblichen Formel fiir 
Prozentsaitze méglich. Es wurden deshalb.(auf Anraten von Herrn Dr. 
PArav) die Prozentwerte fiir die Einzelversuche als Messungen aufgefaBt 
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Tabelle 1. Héhe der Eisterblichkeit in den Einzelversuchen. 




















Ver- {Anzahl} Nicht ge- | ver- |anzant| Nicht ge-} ver. |anzani| Nicht ge- 
deals S| | | ao | a ela) 
7 feo 
Kon- 5 2568 1,60 15 2857 3,26 21 1877 2,66 
trolle 10 | 2483 2,49 16 3061 1,86 22 1008 3,57 
1] 2498 3,08 17 1910 2,20 25 2309 2,90 
12 | 3179 3,40 18 2404 2,29 2Z | 2175 2,85 
13 | 3289 2,71 19 | 2157 3,99 3Z | 2030 3,60 
14 | 2819 2,16 20 | 2423 2,68 4Z | 1093 2,74 
125r 10 1526 4,98 13 1628 6,27 i7 1309 8,65 
ll 1701 6,47 15 1422 5,06 18 1126 6,66 
12 1053 6,93 16 1630 6,26 





250r 5 | 2938 | 11,03 12 | 1310 | ° 12,90 16 | 1580 9,56 
10 | 1575 | 10,03 13 | 1839 | 12,45 18 | 1260 11,03 
11 | 1405 | 10,68 15 | 1624 | 11,95 


375r 10 | 1696 13,38 13 | 1509 | 15,84 17 1308 15,75 
1] 1691 17,56 15 | 1438 | 17,52 18 | 1882 15,73 
12 | 1710 16,49 16 


500r 10 | 1334 | 18,07 14 | 1336 | 22,68 17 | 1412! 20,47 
12 | 1721 21,73 15 | 1574 | 22,30 18 | 1569 19,82 
13 | 1656 | 20,83 16 {| 1281 | 18,42 


750r 5 | 3081 | 29,28 21 1859 | 30,07 25 | 2436 | 32,88 
19 | 4117 | 30,16 22 | 1894 | 32,68 
20 | 4444 29,82 23 707 | 30,83 


1000r | 10 | 1229; 43,94 13. | 1616 | 43,44 16 | 1252 | 37,46 
11 | 1840} 42,12 14 | 1495; 39,93 17 987 | 43,97 
12 | 1689 40,91 1540 |, 37,66 


1500r 5 | 3329 |} 58,70 13 | 1260 | 60,71 17 | 1114 59,16 
10 | 1657 | 55,82 14 | 1288} 59,70 18 | 1534 57,04 
1] 1693 | 60,66 15 | 1109; 64,19 
12 | 1463 | 60,42 16 | 1343 | 58,97 


2000r | 10 | 1133 | 71,40 13. | 1716 | 73,95 16 | 1346 | 71,84 
1} 1179 | 77,35 14 | 1490 | 73,69 17 } 1149 74,24 
12 | 1387 | 71,02 15 | 1727 | 76,32 18 | 1473 71,63 


3000r | 19 | 3271 |; 86,73 22 | 2174 | 90,57 3Z 1343 92,63 
20 | 3655 | 87,88 23 | 1865 | 91,47 4Z | 862) 91,88 
21 | 2353 | $2,18 2Z | 2271 | 92,21 
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und der Fehler auf Grund der Quadrate ihrer Abweichung vom Mittel- 
wert berechnet. (Mit diesem Verfahren la8t sich das Gewicht der Einzel- 
prozentwerte nicht beriicksichtigen. Im allgemeinen ist aber die Versuchs- 
groBe von wenigen Ausnahmen abgesehen nicht sehr unterschiedlich). 
Bei der dann geringen Zahl von Einzelmessungen muBte die Korrektur 
des mittleren Fehlers nach dem t-Verfahren vorgenommen werden. Die 
gewahlten, in der Tabelle 2 den Mittelwerten beigefiigten Abweichungen 
entsprechen mit einer Sicherungsgrenze von P = 0,05 etwa dem zwei- 
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Tabelle 2. Zusammenfassung der Kinzelversuche der Tabelle 1 tiber 
die Héhe der Zygotensterblichkeit. 





























Nicht geschliipfte Kier attttohwant 
Anzahl | Gesamt- : fiir dic 

Dosis de anzahl Mittelwert aus den Kontroll- 

vermene] $68 | vam] x | Mmgelversnchens | storbllchkeit 
= 0,05 

K 18 42140 1153 2,74 2,78 + 0,32 0,00 +- 0,33 
125r 8 11395 723 6,34 6,41 + 0,91 3,73 + 0,94 
250r 8 13531 1514 | 11,19 11,20 + 0,98 8,66 + 1,01 
375r 8 12576 1994 | 15,86 15,85 + 1,25 13,44 + 1,29 
500r 8 11883 2450 | 20,62 20,54 + 1,44 18,27 + 1,48 
750r 7 18538 5668 | 30,58 30,85 + 1,30 28,87 + 1,34 
1000r 9 13366 5497 | 41,13 41,19 + 1,91 39,51 + 1,97 
1500r 10 15790 9358 | 59,27 59,54 + 1,66 58,38 -- 1,71 
2000r 9 12600 9226 | 73,22 73,48 -+ 2,02 72,72 +: 2,08 
3000r 8 17794 | 16023 | 90,05 90,62 + 1,87 90,37 + 1,92 


fachen mittleren Fehler (bei n= oo); lige also der wahre Mittelwert 
auBerhalb der angegebenen Fehlerbreite, so beruhte der beobachtete 
Mittelwert auf einem Zufall, wie er nur in weniger als 1 unter 20 Fallen 
zu ‘erwarten ware. 

Die so berechneten Mittelwerte fiir die Eisterblichkeit betragen von 
2,78+0,33 % inder Kontrolle bis zu 90,62+- 1,92% in den 3000r-Versuchen. 

Fiir den Vergleich der sich aus diesen Mittelwerten ergebenden Kurve 
mit Treffer-Kurven wurden auf die iibliche Weise die Mittelwerte auf 
eine Kontrollsterblichkeit von 0% korrigiert. Die Fehlerabweichungen, 
die auch hier der Grenze von P = 5% entsprechen, wurden wie friiher 
(BAuER 1942) durch Korrektion der um die Fehlerbreite erh6hten oder 
verringerten, nicht korrigierten Mittelwerte erhalten. Auch diese Werte 
sind in der Tabelle 2 enthalten. 

Die korrigierten Mittelwerte liegen, wie die graphische Darstellung 
zeigt, alle ohne nennenswerte Abweichungen auf einer gleichmaBig ver- 
laufenden schwach S-formig gekriimmten Kurve, deren Anfangsteil von 
0 bis 750 r sich auch einer Geraden gleichsetzen lieBe. 

Der die Beobachtung beschreibenden Eisterblichkeitskurve sind in 
der Abb. 1 eine Ein- und eine Zweitreffer-Kurve gleicher Halbwertsdosis 
beigefiigt. Der Vergleich dieser Kurven zeigt, daB die experimentelle 
Kurve in ihrem ganzen Verlauf zwischen der Ein- und der Zweitreffer- 
Kurve liegt; sie ist also der Ausdruck dafiir, daB die Eisterblichkeit sowohl 
auf Ein- wie auf Zweitrefferereignissen beruht. 

Um den Verlauf der Beobachtungskurve noch etwas genauer zu kenn- 
zeichnen, wurden Zwischenkurven zwischen der Ein- und der Zwei- 
treffer-Kuroe folgendermaBen berechnet. Wenn insgesamt kD-Treffer 
vorliegen und der Anteil von ihnen, der als Einzeltreffer wirksam wird, 
x,kD, derjenige, der sich zu Zweitreffer-Vorgangen kombiniert, x,kD ist, 
so ist die auf Kintreffer-Ereignisse zuriickgehende EKisterblichkeit 
Y, = 1—e7 =*D (1) 
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und die zusatzlich auf Zweitrefferereignisse zuriickgehende Sterblichkeit 


Yoe =e MD [] —e—2kP (1 4 2 kD) (2) 
Aus (1) und (2) ergibt sich eine Gesamtsterblichkeit 
Yy+—q = 1—e— + 29D (1 4 a kD). (3) 


Die Tabelle 3 enthalt auBer den Beobachtungswerten die nach der 
Gleichung (3) berechneten Werte aus einigen solcher Zwischenkurven 











: eal 
\. ewes 
S — 

















LZ 
Y 


ye. 









































LZ 
10 : 
A 
0185 250375 500 ‘750 ~—*1000 7500 2000 3000P 


Dosis 
Abb. 1. Eisterblichkeitskurve (dick ausgezogen) nach Bestrahlung der Spermien. Die cin- 
getragenen Fehlerbreiten umfassen die wahren Werte mit cinem P = 0,95. Der Beobach- 
ungskurve sind cine Kin- und cine Zweitreffer-Kurve gleicher Halbwertsdosis beigefiigt. 


(gleicher Halbwertdosis wie die experimentelle Kurve) fiir verschiedenen 
Anteil von Ein- und Zweitreffersterblichkeit (x, : 2, wie 1: 2, 1: 3 und 1: 4 
sowie 0: 1 = Zweitrefferkurve). Diese Tabelle 3 macht deutlich — was 
auch schon der Abb. 1 zu entnehmen war —, daB die Beobachtungskurve 
nicht mit einer der Zwischenkurven gleichgesetzt werden kann, sondern 
daB mit steigender Dosis sich der relative Anteil der Eintreffersterblichkeit 
vermindert, daB also eine positive Korrelation zwischen dem relativen 
Anteil der Mehrtrefferereignisse und der Dosis besteht. Bei den niedrigen 
Dosen liegt der 250 r-Wert zwischen der ,,1: 2°*- und der ,,1: 3°°-Kurve; 
auch der 125 r-Wert liegt diesem Intervall nahe. Die Werte der mittleren 
Dosen (375 r bis 1000 r) liegen zwischen der ,,1:3°°- und der ,,1.4°- 
Kurve. Alle héheren Dosis-Werte (1500—3000 r) liegen jenseits der 
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Tabelle 3. Vergleich der korrigierten Beobachtungswerte nach Tabelle 2 







mit theoretisehen Werten aus der Formel 
Yi4e = 1 —e— (i+ &)KD (1+ wykD). 






















































Erw. Erw, Erw. Erw. 
Desks bei Beob. bei Beob. bei Beob. bei 
x,=1 (korr.) x= (korr.) x,=1 (korr.) x1=0 
x,=?2? X:=3 X,;=4 xXi=1 
125 4,58 3,90 3,73 +0,94| 3,44 1,21 
250 9,54 | 8,66+ 1,01 8,48 7,76 4,36 
375 | 14,70 13,48 | 13,44+1,29| 12,92 8,93 
500 | 19,95 18,73 | 18,27+ 1,48) 17,92 14,14 
750 | 30,34 29,39 | 28,87+ 1,34] 28,77 25,96 
1000 | 40,17 39,67 | 39,51+1,97| 39,33 37,90 
1500 | 57,16 57,52 67,75 | 58,38-+ 1,70} 58,71 
2000 | 70,21 71,12 71,68 | 72,72+2,08| 73,89 
3000 | 86,42 87,53 88,17 | 90,37+1,92| 90,47 
5,1: 4‘-Kurve und nahern sich zunehmend den Werten der Zweitreffer- 


Kurve. Zwar umfa8t bei fast allen einzelnen Dosiswerten die gewahlte 
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Abb. 2. Rechnerische Zerlegung der beobachteten Eisterblichkeitskurve (St): E Eintreffer- 
Komponentkurve, 4/ Mehrtreffer-Komponentkurve, Zep, erwartete Aweitreffer-Kurve. 


Vgl. Text. 


Fehlerbreite alle zugehérigen theoretischen Werte. Insgesamt jedoch 
spricht die Verteilung der beobachteten Werte in der Tabelle 3 fiir eine 
systematische Abweichung der den Beobachtungswerten zugrunde lie- 
genden von einer der dort angefiihrten theoretischen Kurven nach 
Gleichung (3). 

DaB die Beobachtungskurve nicht einfach die Resultante aus Ein- 
und Zweitreffervorgangen von bei jeder Dosis konstantem Verhiltnis ist, 
zeigt auch die Zerlegung in die Komponentkurven. Wenn man eine 
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Eintrefferkurve unter der Annahme eines Verhaltnis der an Ein- zu 
denen an Zweitreffervorgangen beteiligten Treffer von 1:3 berechnet 
und dann die Differenzen zwischen Beobachtungs- und Eintrefferwerten 
durch Division durch die jeweiligen e—*?-Werte auf 100% umrechnet, 
so ergibt sich eine Mehrtrefferkurve. Aus ihr laBt sich unter der Annahme, 
sie reprasentiere eine Zweitrefferkurve, ein gemittelter kD-Wert gewinnen. 
thre Gegeniiberstellung mit einer aus dem kD-Wert berechneten theo- 
retischen Zweitrefferkurve zeigt dann, daB die aus den Beobachtungen 
erhaltene Mehrtreffer-Komponentkurve oberhalb 50% steiler ansteigt 
als die Zweitreffer-Kurve; das ist in Abb. 2 graphisch dargestellt. 

Aus der Beobachtungskurve laBt sich also entnehmen, daB die Zygoten- 
sterblichkeit sowohl auf Ein- wie auf Mehrtreffer-Ereignissen beruht 
und daB der relative Anteil der letzteren im Vergleich zu Zweitreffer- 
ereignissen mit steigender Dosis zunimmt. 


Besprechung. 

Als fiir die zygotische Sterblichkeit nach Spermienbestrahlung ver- 
antwortliche Mehrtreffer-Ereignisse kommen die Mehr-Bruch-Chromo- 
somenmutationen in Betracht. Die zygotisch-letalen Eintreffer-Ereignisse 
kénnen entweder dominant-letale Genmutationen oder LEin-Bruch- 
Chromosomenmutationen sein. 

DaB sowohl Ein- wie Mehrtreffer-Ereignisse das Absterben der 
Zygoten verursachen, zeigt die beobachtete Sterblichkeitskurve eindeutig. 
Aus ihr ging auch hervor, da — rein formal gesprochen — von den 
ausgelésten Treffern, soweit sie durch die Versuchsanordnung erfasst 
worden k6énnen, im Mittel etwa 25—20% sich an der Eintreffertétung, 
75—80% an der Mehrtreffertétung beteiligen. Der Verlauf der Sterb- 
lichkeitskurve entspricht im ganzen dem von Fano und DEMEREc (1941) 
fiir Drosophila kurz geschilderten. 

Es ist nun die Frage, ob die Abweichungen, die die Kurve gegeniiber 
den theoretischen Mischkurven (Tabelle 2) aufweist, eine nahere Deutung 
der zugrundeliegenden Vorgange gestattet. Die Eintreffervorgange 
sollten, gleichgiiltig, ob sie dominant-letalen Genmutationen oder anders- 
artigen Vorgangen entsprechen, einer normalen Eintreffer-Beziehung 
folgen. Die Mehrtreffervorgange ergeben dann nicht eine Zweitreffer-, 
sondern eine etwas anders geformte Mehrtreffer-Kurve (M in Abb. 2). 
Kine solche Kurve ist nun an sich nicht unwahrscheinlich. Bei Mehr- 
Bruch-Chromosomenmutationen sind die Grundbedingungen fiir reine 
Zweitreffer-Kurven nicht gegeben. ZIMMER (1941) hat an vielen rech- 
nerischen Beispielen die Verformung der Mehrtreffer-Kurven bei Varia- 
bilitat der unterliegenden Bedingungen aufgezeigt. Als besonders wich- 
tiger Verformungsfaktor hat sich fiir Chromosomenmutationen die ein- 
geschriankte Rekombinationsfreiheit der als Eintreffervorgainge ausgelésten 
Kinzelbriiche erwiesen (BAUER 1942, 8. 437). Je geringer beweglich sic 
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sind, um so steiler wird die Zweitreffer-Kurve und um so mehr. nahert 
sie sich einer Dreitreffer-Kurve. Auch diese Ableitungen stellen noch 
Vereinfachungen des wirklich gegebenen Tatbestandes dar. Im Experiment 
erfaBt man, je nach seiner Anlage, von den angelegten Chromosomen- 
mutationen nur die iiberlebenden oder die absterbenden. Erstere stellen 
fast ausschlieBlich den balancierten, euzentrischen Anteil (aber ohne die 
Wiedervereinigungen zu der normalen Ausgangsanordnung), letztere den 
dyszentrischen, staérker unbalancierten Anteil dar. Beide Arten stehen 
nun in keinem konstanten Verhaltnis zu einander (BAUER 1942, S. 416). 
Je héher. die Anzahl der ausgelésten Einzelbriiche ist, umso haufiger 
finden sich neben den einfacheren Zwei-Bruch- die Drei- und Mehr- 
Bruch-Mutationen (BavER 1939). Bei ihnen steigt aber der relative 
Anteil der dyscentrischen, also zygotisch-letalen Mutationen an. Aus 
diesem Grunde ist fiir die bisher gefundenen Dosisproportionalitats- 
kurven fiir iiberlebende (Mehr-Bruch-) Chromosomenmutationen im all- 
gemeinen festgestellt worden, daB sie flacher_ als Zweitreffer-Kurven 
verlaufen (vgl.z. B. Mutter 1940). Es muB also die Mehrtreffer-Sterb- 
lichkeitskurve umgekehrt steiler verlaufen, wenn sich beide zu einer 
Zweitreffer- oder einer gar noch steiler verlaufenden Kurve kombinieren 
sollen. Die berechnete Mehrtreffer-Kurve (M in Abb. 2) kénnte also 
durchaus die Kurve der zygotisch-letalen Mehr-Bruch-Mutationen dar- 
stellen. 

Welcher Art aber die Eintreffer-Vorgange sind, 14Bt sich nicht ohne 
weiteres sagen. Neben den dominant-letalen Genmutationen ist nach 
allen cytologischen Beobachtungen mit dem Auftreten zygotisch-letaler 
Kin-Bruch-Chromosomenmutationen zu rechnen. Als solche kommen 
die dyszentrischen Ein-Bruch-Rekombinationen (vgl. BAUER 1942, Abb. 3) 
in Betracht. Sie treten bei einem bestimmten Anteil derjenigen Briiche 
auf, die sich nicht an Mehr-Bruch-Mutationen beteiligt haben. Ob sie 
aber an den Eintreffer-Ereignissen beteiligt sind, oder sie allein reprasen- 
tieren, ]4Bt sich aus der beobachteten Sterblichkéitskurve nicht’ ent- 
nehmen. Die Bestrahlungsversuche an Spermien geben somit nur Aus- 
kunft iiber die ungefahren Anteile von Ein- und Mehrtreffer-Ereignissen. 

Einen Hinweis auf die zuletzt besprochene Annahme, daB die Ein- 
treffer-Ereignisse im wesentlichen Ein-Bruch-Mutationen sind, kann man 
jedoch aus einem Vergleich der hier behandelten Sterblichkeitskurve mit 
der, die man nach Bestrahlung halberwachsener Oocyten (aus einige 
Stunden vor dem Schliipfen bestrahlten Puppen) erhalt, entnehmen. 
Unsere vorlaiufigen Versuche haben gezeigt, daB hier die Zygotensterb- 
lichkeit einer nahezu reinen Zweitreffer-Kurve folgt. Nun haben alle 
bisherigen Untersuchungen an Drosophila gezeigt, daB rezessive Letal- 
faktoren in beiden Geschlechtern mit nicht sehr verschiedener Haufigkeit 
ausgelést werden kénnen. Man muB dasselbe also auch fiir die dominant- 
letalen Genmutationen bei Phryne erwarten. Dann aber sollte die 














bei Phryne fenestralis durch Réntgenbestrahlung der Spermien. 491 
Sterblichkeitskurve nach Oocytenbestrahlung ebenfalls eine deutliche 
Eintreffer-Komponente aufweisen. Diese scheint jedoch nicht vorhanden 
zu sein. Dadurch wird es wahrscheinlich gemacht, daB nach der Spermien- 
bestrahlung tatsachlich die Eintreffertétung der Zygoten im wesentlichen 
auf dyszentriscken Ein-Bruch-Rekombinationen beruht. Der Unterschied 
gegeniiber der Oocytenbestrahlung la8t sich dann durch eine naheliegende 
Zusatzannahme erklaren. Es ist nicht notwendig, Unterschiede im Aus- 
ma8 der primar ausgelésten Briiche anzunehmen, wie man es bei der 
Deutung der Eintreffertétung durch dominant-letale Genmutationen tun 
miBte. Vielmehr kann das spiatere Schicksal der Briiche beim Rekom- 
binationsprozeB durch die andersartigen cytologischen Bedingungen in 
den beiden Zellarten verschieden sein. So kénnten die sich nicht an 
Mehr-Bruch-Rekombinationen beteiligenden Briiche in den Oocyten stets 
eine Wiedervereinigung der Bruchenden zur normalen Ausgangsanordnung 
(bzw. ein vollsténdiges Ausheilen der méglicherweise nur potentiellen 
Briiche) erfahren. Damit wiirden in den Oocyten nur zygotisch-letale 
Mehr-Bruch-Rekombinationen auftreten und somit eine reine Mehrtreffer- 
Kurve erwartet werden, wie sie beobachtet wurde. Eine genauere Be- 
sprechung, bei der auch der Einflu8B der meiotischen Selektion zu unter- 
suchen ist, muB hier aber zuriickgestellt werden, bis die Versuche der 
Oocytenbestrahlung abgeschlossen sind. Schon jetzt aber erscheint die 
Ansicht begriindet, daB die zygotisch-letalen Mutationen sich vorwiegend 
aus dyszentrischen Ein- und Mehr-Bruch-Rekombinationen zusammen- 
setzen, und da8B dominant-letale Genmutationen héchstens eine Neben- 
rolle spielen. 

Ein Vergleich zwischen den hier fiir Phryne und den von Fano und 
Demerec fiir Drosophila mitgeteilten Ergebnissen ist mangels Kenntnis 
der Einzelheiten der Drosophila-Versuche nur in einem Punkt méglich. 
Fano und DEemeEREc fanden, daB bei 1000 r 15% der Zygoten absterben, 
wahrend sich bei Phryne unter gleichen Bedingungen der Wert auf etwa 
40% belauft. Bei der anscheinenden Ahnlichkeit der Sterblichkeitskurven 
in ihrem Gesamtverlauf scheint hieraus hervorzugehen, da8 der héhere 
Wert bei Phryne nicht auf einem héheren Anteil der Eintrefferkompo- 
nente, sondern auf einer gleichmaBigen Zunahme aller zygotisch-letalen 
Mutationen beruht. Hierdurch wird wieder die Frage nach dem Unter- 
schied der Treffbereiche bei verschiedenen Organismen und Zellarten 
aufgeworfen. Es liegt sicher kein Grund zu der Annahme vor, daB bei 
Phryne ein Mehrfaches der mutationsfahigen Einheiten (Gene bzw. bruch- 
fahige Stellen) vorhanden ist. Auch die mdgliche einfache Ursache, daB 
die Chromosomen von Phryne der héheren Mutabilitat entsprechend 
groBer sind, ist durch den Vergleich der SpermienkopfgroBe bei Phryne 
und Drosophila nicht gegeben. Die Spermienképfe von Phryne sind nur 
etwa halb so lang wie die von Drosophila. Wenn sie auch etwas starker 
keilf6rmig und dadurch am Hinterende von gréBerem Durchmesser als 
33 
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die von Drosophila sind, so geniigt diese Verdickung doch nicht, um ihnen 
fast das 3fache Volumen zu geben, das nach dem Bestrahlungsunterschied 
zu fordern ware; vielmehr 14Bt sich das Volumen beider Spermienképfe 
als etwa gleich setzen. Der Unterschied in der Mutationsrate liegt also 
nicht einfach im mikroskopischen Bereich. Seine Verursachung bleibt 
einstweilen ungeklart. 


Zusammenfassung. 

1. Nach Spermienbestrahlung wurde die Sterblichkeit der sich ent- 
wickelnden F,-Eier von Phryne fenestralis bestimmt. Die Dosisabhangig- 
keit wird durch eine Mischkurve dargestellt, die sich aus einem Ein- und 
einem Mehrtreffer-Anteil zusammensetzt. Der letztere weicht von einer 
reinen Zweitreffer-Beziehung ab, indem er in den héheren Dosisbereichen 
starker zunimmt. 

2. Das Verhaltnis der Treffer, die zu der Eintreffertotung fiihren, zu 
denen, die sich zu zygotisch-letalen Mehrtrefferereignissen kombinieren, 
liegt bei etwa 1:3, wobei es aber mit steigender Dosis kleiner wird. 

3. Ein Vergleich mit der vorlaufig besprochenen Sterblichkeitskurve 
nach Oocytenbestrahlung, die eine reine Mehrtreffer-Kurve darstellt, 
macht wahrscheinlich, daB die zygotisch-letalen Eintrefferereignisse 
dyscentrische Ein-Bruch-Rekombinationen sind, wahrend die Mehr- 
trefferereignisse aus dyscentrischen. Mehr-Bruch-Rekombinationen be- 
stehen. 

4. Die Mutationsrate liegt bei Phryne wesentlich hoher als bei Droso- 
phila. Kine einfache Ursache lieB sich hierfiir nicht feststellen. Die Vo- 
lumina der Spermienképfe sind etwa gleich. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Wien.) 


VERGLEICHENDE UND EXPERIMENTELLE CYTOLOGISCHE 
UNTERSUCHUNGEN AN DER GATTUNG OEDOGONIUM. 


Von 
ELISABETH TSCHERMAK. 
Mit 8 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 24. Mai 1943.) 


Der vergleichenden cytologischen Untersuchung von Protisten ist 
aus folgenden Griinden Bedeutung zuzumessen: 1. kann man hoffen, dem 
Problem der Wechselwirkung von Zellkern und Cytoplasma bei Ein- 
zellern, bzw. den in lockerem Verband stehenden Zellen von Protisten 
néher als bei den im Gewebeverband stehenden Zellen héherer Organis- 
men zu kommen; 2. besteht die Aussicht, durch Vergleich von Chromo- 
somenzahl und Morphologie bei einer gréBeren Zahl von Arten einer 
Protistengattung einen Beitrag zur Frage des Artbildungsproblems 
liefern zu kénnen; 3. gilt es, die schon von BELak betonte prinzipielle 
Ubereinstimmung der Mitose der héheren Organismen mit der der 
Protisten durch Beispiele zu belegen und hierbei den derzeitigen Stand 
des Wissens iiber Kern- und Chromosomenbau zu_ beriicksichtigen. 

Es ist vielleicht méglich, solche Fragen zu klaren, indem man kiinst- 
lich neue Formen mit veranderten Kern- und Chromosomenverhilt- 
nissen herstellt. Vor allem ist die Herstellung und Untersuchung poly- 
ploider Formen bei Protisten auch im Hinblick auf das Polyploidie- 
problem an und fiir sich von Bedeutung; man kann namlich an den 
einfacher gebauten Protisten verschiedene sich im Zusammenhang mit 
der Polyploidisierung ergebende Fragen besser als bei den komplizierter 
gebauten Bliitenpflanzen verfolgen und losgelést von anderen Fragen 
studieren. 

Vergleichende cytologische Untersuchungen an Algen sind bisher in 
gréBerem MaBstab nur von GEITLER an den Cladophoraceen durch- 
gefiihrt worden. Es ist daher von Interesse, noch weitere Gruppen in 
ahnlicher Weise zu untersuchen. Ein geeignetes Objekt hierfiir ist die 
Gattung Oedogonium. Die Cytologie von Oedogonium ist bereits von 
KRETSCHMER (1930) auf Grund eines Beispieles eingehend behandelt 
worden und auch von WISSELINGEH (1908, 1921), TuTTLE (1910), OasHI 
(1930) und GussEwa (1931) liegen einzelne cytologische Beobachtungen 
‘an Oedogonium vor. Sie miissen jedoch auf Grund der derzeitigen 
Erkenntnisse erganzt und berichtigt werden. Im iibrigen waren bis 
vor kurzem alle Versuche, bei Thallophyten mit Hilfe von Colchicin 
33* 
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Polyploidie auszulésen, vergeblich gewesen!. Auch hierzu ist Oedo- 
gonium ein sehr geeignetes Objekt, da man schon bei Lebendbeobachtung 
infolge des bekannten charakteristischen Zellteilungsmechanismus (Bil- 
dung eines Membranringes parallel mit der Kernteilung) leicht beurteilen 
kann, ob das Ausgangsmaterial ausreichend teilungsfahig ist und ob 
gegebenenfalls eine Reaktion auf die Colchicinbehandlung erfolgt ist ?. 
Obwohl die geplanten Untersuchungen, insbesondere diejenigen zum 
Polyploidieproblem, noch keineswegs abgeschlossen sind, soll im fol- 
genden ein Uberblick iiber die bisher erzielten Ergebnisse gegeben werden, 
um das Material nicht zu sehr anwachsen zu lassen und um eine sichere 
_Grundlage fiir die weitere Behandlung der Probleme zu haben. 

Das Material entstammte teils verschiedenen Becken des Botanischen 
Gartens in Wien, teils dem Ausflu8 des Lunzer Mitter- und Untersees 
in Niederdonau. Die Bestimmung war bis auf einen Fall nicht méglich, 
da keine oder nur weibliche Geschlechtsorgane gebildet wurden. Die 
Arten sind daher einfach mit rémischen Zahlen bezeichnet worden. 

Es wurde in der Hauptsache in Alkohol-Eisessig (3 : 1) oder in 1 Teil Alkohol- 
Eisessig und 1 Teil Karminessigsaure fixiert und nach Erhitzen in Karminessigsaure 
in letzterer untersucht. Daneben wurde auch in FLEMMING-BENDA fixiert und nach 
HEIDENHAIN mit Eisenalaun-Hamatoxylin gefairbt. Auf die letztere Art gefarbte 
Praparate von verschiedenem Lunzer Material wurden mir auch von Herrn Professor 
GEITLER zur Verfiigung gestellt. AuBerdem konnten von KRETSCHMER hergestellte, 
im Besitze von Herrn Professor GEITLER befindliche Praparate von Oedogonium 
pachyandrum nachuntersucht werden *.— Auf die Colchicintechnik wird in einem 
eigenen Abschnitt naher eingegangen werden. 


Teilungsablauf, Chromosomen- und Kernbau. 

Der Mitoseablauf von Oedogonium ist schon von STRASBURGER 
(1880), dann von WIsSELINGH (1908, 1921),. TurTLE (1910), OHAsHI 
(1930), KretscHmMER (1930) und GussEwa (1931) entsprechend den 
jeweils herrschenden Meinungen beschrieben worden. Hierzu sind 
einige Erganzungen nétig. Die Chromosomen der groBzelligen Oedo- 
gonium-Arten zeichnen sich durch ihre auSerordentliche Lange aus. 
Da bis zur spiten Anaphase die Kernmembran erhalten bleibt, sind die 


1 Wahrend die vorliegenden Untersuchungen schon im Gange waren, ist vor 
kurzem eine Mitteilung von Levan und Levrine erschienen, wonach zwei Ulva- 
Arten zwar nicht auf Colchicin, aber auf Acenaphthen mit C-Mitosen reagieren. 
Ob die beobachtete ZelivergréBerung zweier Braunalgen auf der polyploidisierenden 
Wirkung oder auf einer Giftwirkung des Colchicins beruht, konnte nicht festgestellt 
werden, und ob nach Beendigung der Behandlung bei den Ulva-Arten auf die C- 
Mitosen normale Teilungen erfolgen, blieb auch noch offen. Die Frage, ob Baucus 
Majormutanten der Hefe durch Polyploidisierung zustande kommen, miiBte auch 
erst durch cytologische Befunde geklart werden. 

2 Naheres zum Zellteilungsmechanismus von Oedogonium ist z. B. aus OLTMANNS 
Morphologie und Biologie der Algen zu ersehen. 

3 Fir manche Unterstiitzung mit Rat und Tat danke ich Herrn Professor 
GEITLER auch an dieser Stelle herzlichst. 
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Enden der langsten Chromosomen aus Raumgriinden in der Gegend der 
Spindeipole umgebogen. Der erste Eindruck der Metaphase,,platten“ 
weicht infolgedessen von dem von vielen Bliitenpflanzen gewohnten 
Bild zunachst ab — es tritt hier eben der Plattencharakter zuriick. 
Bei naherem Zusehen bemerkt man jedoch, daB alle Chromosomen eine 
deutliche Einschniirung und eine schmale nicht farbbare Zone an der 
Spindelansatzstelle besitzen — was bisher iibersehen worden ist — 
und daB alle diese Einschniirungen ungefahr in einer Ebene liegen (Abb. 5, 
a—d, Abb. 6; a—e). Ahnlich, wenn auch nicht so stark wie bei manchen 
Radiolarien und Dinoflagellaten (BELAR) ist bei Oedogonium der Form- 
wechsel der Chromosomen und der Spindel nicht so abgestimmt wie bei 
den meisten héheren Tieren und Pflanzen. Die Meta- und Anaphase 
erfolgt sozusagen etwas zu friih, bevor noch die Chromosomen maximal 
verkiirzt sind; die maximale Verkiirzung wird erst in der Telophase 
erreicht. 

Infolge der hohen Chromosomenzahl bei den groBzelligen Arten und 
der geringen ChromosomengréBe bei kleinzelligen Arten mit weniger 
Chromosomen lassen sich bestimmte Chromosomen nur schwer erkennen. 
Man findet jedoch fast bei allen Arten mit 17, 18 oder 19 Chromosomen 
(vgl. weiter unten) immer ein besonders langes, ungefahr gleichschenke- 
liges Chromosom (Abb. 5, a, b; Abb. 6, a—c), bei einigen Arten ein mittel- 
langes, mit einem besonders kurzen, fast knopfférmigen Arm (Abb. 5, 
b, d; Abb. 6, b,c) und bei mehreren Arten ein oder zwei Chromosomen 
mit Trabanten bzw. charakteristischen Endabschnitten (Abb. 6, a, 0, e; 
vgl. weiter unten). 

Der Feinbau und Formwechsel der Chromosomen stimmt offenbar 
mit dem der Bliitenpflanzen iiberein. So 1aé8t sich in der friihen Pro- 
phase ein Zerstiéuben der Chromzentren (vgl. unten) und ein Hervor- 
treten der Chromosomenareale feststellen, wie diesaus den Untersuchungen 
von HettTz und anderen auch fiir Bliitenpflanzen bekannt ist. Die Chro- 
mosomenareale zeigen zunachst eine groBe Anzahl feiner Punkte — 
offenbar die Querschnitte der. unregelmaBig gewundenen Chromonema- 
schraube; spaiter wird diese Struktur gréber und verdichtet sich schlieB- 
lich zu den Prophasechromosomen. Wahrend des Abbaues der Chromo- 
somen in der Telophase kann man stellenweise aus der zweireihigen 
Anordnung der Chromonemaquerschnitte auf einen Schraubenbau 
schlieBen und mitunter auch schon einen Doppelbau der Chromosomen 
ahnen. Die ,,Chromomeren‘‘, die KRETSCHMER beschreibt, sind offenbar 
einerseits Produkte der Fixierung und Farbung, die durch das seitliche 
Verkleben mehrerer Schraubenwindungen zustande kommen, anderer- 
seits werden sie vielleicht auch durch den ungleichmaBigen Abbau der 
Hiillsubstanz der Chromosomen in der Telophase vorgetauscht. Jeden- 
falls 148t sich durch das Studium von Essigkarmin-Praparaten ein- 
deutig ausschlieBen, daB es sich um wirkliche Chromomeren handelt. 
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Gema8B dem Formwechsel der Chromosomen kann man auch gar nicht 
erwarten, in der Mitose Chromomeren erkennen zu kénnen. 

Die Ruhekerne der kleinzelligen Arten zeigen die von vielen Pflanzen 
bekannte ,,K6rnchen“struktur, bestehend aus den Chromonemaquer- 
schnitten; bei den groBzelligen Arten kann man durchwegs das Chromo- 
nema, soweit es im Euchromatin liegt, auf langere Strecken verfolgen. Bei 
einigen Arten sind ganze Chromosomen, bei anderen bestimmte Chromo- 
somenabschnitte heterochromatisch, was schon KRETSCHMER beob- 
achtet hat. 

Interessant ist das Verhalten eines vollstaéndig heterochromatischen 
Chromosoms bei zwei recht ahnlichen Arten mit 13 Chromosomen. Wie 
die Abb. 8, b—i zeigt, besteht der haploide Satz einer der beiden Arten 
aus 12 kleinen, kurzschenkeligen und einem verhaltnismaBig langen 
Chromosom. Dieses failt auBer durch seine Lange auch dadurch auf, 
daB es betrachtlich dicker als alle iibrigen Chromosomen ist (besonders 
deutlich wird diese Erscheinung wahrend. der C-Mitose, vgl. unten); 
in der Metaphase 1aBt es auch als erstes den Anaphasespalt deutlich 
erkennen, wahrend die iibrigen Chromosomen noch einheitlich aussehen 
(Abb. 8, e, diploid; 7, haploid); im Ruhekern bleibt es als Chromozen- 
trum volistandig erhalten (Abb. 8, 7). Bei der zweiten, der geschilderten 
in jeder Beziehung sehr ahnlichen Art gibt es ebenfalls ein heterochro- 
matisches Chromosom, welches jedoch nicht mehrmals gréBer als die 
12 anderen Chromosomen ist. 

Sehr auffallend ist, da8B die Chromosomen ein und derselben Art und 
parallel dazu die Ruhekerne zu verschiedenen Zeitpunkten verschieden 
aussehen kénnen. Auf die gleiche Ursache wie diese Erscheinungen, 
namlich offenbar auf den verschiedenen Ernahrungszustand der Zellen, 
ist héchstwahrscheinlich ein verschiedenes Verhalten der Trabanten 
zuriickzufiihren. In sich lebhaft teilendem Material, das verhaltnis- 
maBig kurzzellige Faden besitzt und dessen Zellen plasmareich sind, 
einen lebhaft griinen Chromatophor mit zahlreichen Pyrenoiden haben, 
aber nicht iibermaBig starkereich sind — also einen guten Gesamt- 
eindruck machen —, sind die Zellkerne verhaltnismaBig groB und in- 
tensiv firbbar. Letzteres wird offenbar dadurch bedingt, daB die stark 
farbbare Hiillsubstanz der Chromosomen nur stellenweise und unvoll- 
stindig abgebaut ist. Dementsprechend sind auch die Metaphase- 
chromosomen viel starker farbbar, langer und gleichzeitig dicker als in 
Faden, die sich nicht sehr lebhaft teilen, aus verhaltnismaBig sehr langen, 
plasmaarmen Zellen bestehen und entweder sehr diinne, zartgriine 
Chromatophoren mit wenig Pyrenoiden oder sehr intensiv griine, tiber- 
maBig dicke und starkereiche Chromatophoren und viel Kristallsand 
besitzen, also offensichtlich ihre Teilungsfahigkeit fast vollstandig ein- 
gebiiBt haben (vgl. Zellvolumen und Lange und Dicke der Chromosomen 
von Abb. 6, a mit Abb. 7, d, h—j). Die Ruhekerne solcher Faden farben 
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sich viel schwacher, besitzen diinne Chromonemen und machen im 
ganzen einen durchsichtigeren Eindruck als die Kerne lebhaft wach- 
sender Faden. 

Ubereinstimmend ist das Verhalten der Trabanten. Im _lebhaft 
wachsenden Material hangen sie als dicke, stark farbbare Kugeln an 
einem diinnen, farblosen: Faden (Abb. 7, h); in langere Zeit ungeteiltem 
Material haben sie einen kaum gréBeren Durchmesser als die sie tra- 
genden Faden (Abb. 6, a), sind nur ganz schwach farbbar und schlieBlich 
nicht mehr erkennbar.. Es hat den Anschein, als ob sich der Eintritt 
des Ruhezustandes gerade zuerst an den Trabanten auswirken wiirde. 
Es wurde namlich in Zellfaden, die noch einige letzte Teilungen vor dem 
Kintritt des Ruhezustandes durchmachten, in nebeneinander befindlichen 
Zellen das ,,Trabantenchromosom“‘ mit deutlichem Trabanten, mit 
zartem Trabanten und schlieBlich daneben nur mit ungefarbtem diinnen 
Faden gefunden. 

Auffallend ist die Tatsache, daB die Chromosomenspalthalften in der 
Anaphase am langsten an den Trabanten tragenden Faden, bzw. den 
ungefarbten Chromosomenenden zusammenhangen (diese Beobachtung 
wurde zwar nur an colchicinierten Chromosomen gemacht — vgl. unten —, 
gilt aber héchstwahrscheinlich genau so fiir normale Teilungen). Dies 
lieB sich bisher erst bei einer Art verfolgen, bei zwei anderen sprechen 
verschiedene Anzeichen fiir ein ahnliches Verhalten. 

Ein wahrscheinlich vorhandener Zusammenhang zwischen den 
»,lrabantenchromosomen“, den Chromozentren des Ruhekernes und 
den Nukleolen ist noch ungeklart. Jedenfalls haben die Arten mit 
einem ,,Trabantenchromosom“ éinen Nukleolus; die auf Abb. 6, 6 dar- 
gestellte Art (V) mit zwei ,,Trabantenchromosomen“ besitzt dagegen 
zwei Nukleolen, die im Ruhekern in zwei langgestreckte Chromozentren 
eingeschaltet sind (Abb. 2, 2). 


Zellpolaritét und Kernbau. 

Es besteht nicht nur ein Unterschied der Kerne in verschiedenem, durch 
seine Teilungsintensitat gekennzeichnetem Material. Bei bisher sechs von 
neun daraufhin untersuchten Arten léBt sich an den jungen Schwester- 
Telophasekernen und auch noch an den Ruhekernen der Tochterzellen 
ein bestimmter Bauunterschied erkennen!. Er besteht darin, daB das 
Volumen des apikal liegenden, nach Vollendung der Teilung in die 
Kappenzelle gelangenden Kernes deutlich groBer ist als das des basal 
gelegenen, der spater in der Scheidenzelle verbleibt (Abb. 1, a—f; Abb. 2, 
b—d, i; Abb. 3, a,b; Abb. 4, b,c). Entsprechend den Rauminhalten der 
Kerne verhalten sich auch die der Nukleolen (Abb. 1, a—d; Abb. 3; 
Abb. 4, c). Besonders auffallend ist dieser Unterschied zu Beginn der 


1 Auf diese Erscheinung wurde ich von Herrn Professor GEITLER aufmerksam 
gemacht. 
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Nukleolenbildung (Abb. 1, c). Die Chromosomen liegen im gréBeren 
Kern weiter voneinander entfernt, so da8 er schon dadurch durch- 
sichtiger als sein Partner wirkt; auBerdem werden die Chromosomen 
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Abb. 1. Oedogonium sp.; a—e Telophasekerne der gleichen Art (IX), bei a die ganze Zelle 
mit Kappe und Membranring gezeichnet (in kleinerem MaBstab als die iibrigen Figuren! 
Bemerkenswert die gréBere Anzahl von Pyrenoiden in der oberen Zellhalfte) ; b—d Schwester- 
kerne in spaiter Telophase, gleich orientiert wie bei a; e friihe Telophase, Chromosomen des 
apikalen Kernes stirker spreizend als die des basaien; f, g Art VI, f ungleich groBe Kerne 
in spiter Telophase; g spite Anaphase, Chromosomen sich verschiedenartig spreizend. (a—d 
fixiert in FLEMMING, gefarbt mit Eisenalaun-Hamatoxylin, 
f,g nach Essigkarmin-Praparaten '.) 


selbst im apikalen Kern starker aufgelockert als im basalen Kern (Abb. 1, 
b,c,e; Abb. 2, b—d, 7; Abb. 3). In vielen Fallen bleiben diese Unterschiede 
noch langere Zeit nach der Zellteilung erhalten (Abb. 2, a), in anderen 


1 Die beiden Fixierungs- und Farbungsmethoden werden weiterhin mit EH und 
EK abgekiirzt. 
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gleichen sie sich allmahlich aus. Manchmal und besonders haufig bei der 
auf Abb. 2, a—g dargestellten Art (XI) kann man einen Unterschied 
in der Entwicklungsgeschwindigkeit der beiden Kerne erkennen. Dies 
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Abb. 2. Oedogonium sp.; a—h Zellen bzw. Kernpaare der Art XI, a Schwesterzellen (Kappen- 
zelle und Scheidenzelle) mit ungleich groBen und verschieden gebauten Kernen; b—d 
Schwesterkerne in spaiter Telophase, bei b die ganze Zelle abgebildet, bei c, d die Kern- 
paare wie bei b orientiert; e—g Chromosomen des basal gelegenen Kernes jeweils in weiter 
fortgeschrittenem Stadium des Abbaues als- die des Partners; i—k Kerne der Art V, 
i spite Telophase (apikaler Kern links gezeichnet, die beiden Kerne in der Zeichnung zu- 
sammengeriickt, héher gelegener Nukleolus schwarz, tiefer gelegener grau wiedergegeben) ; 
j Rekonstruktion des basalen Kernes weiter fortgeschritten als die des apikalen; k friihe 
Telophase, Unterschiede in Linge und Abbau der Chromosomen zeigend. (a—h, j nach 
EK-Praparaten, i,k nach EH-Praparaten.) 
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driickt sich darin aus, daB in der spéten Anaphase (Abb. 1, g) uzd friihen 
Telophase (Abb. 1, e; Abb. 2, g, 7) die Chromosomen des apikalen Kernes 
sich noch starker spreizen und weniger verkiirzt sind als die des Partner- 
kernes (Abb. 2, k). Im weiteren Verlauf der Telophase ist haufig der 
apikale Kern noch ellipsoidisch oder gar nicht abgerundet, wahrend der 
Kern des Scheidenteiles schon Kugelform erreicht hat (Abb. 2, e, h; 
Abb. 4, b,c). Bei der Art XI kommt es sogar vor, daB die Chromo- 
somen des einen Kernes noch glatt und gut unterscheidbar sind, wahrend 
die des anderen bereits eine rauhe Oberfliche bekommen, leicht ver- 
klumpen und sich deutlich schon in einem weiteren Stadium des Abbaues 
befinden, ja manchmal schon von einer Kernmembran umgeben sind 
(Abb..2, e—g). 

Alle diese Unterschiede sind besonders auffallend, wenn sich langere 
Zeit ungeteilte Zellen wieder zur Teilung anschicken, und gleichen sich 
nach einer Reihe rasch aufeinander folgender Teilungen etwas aus. 
Bei Arten, die sich durch relativ kurz anhaltendes, dafiir aber sehr 
intensives Wachstum auszeichnen — man findet dann vielfach in allen 
Zellen eines Fadens Teilungsstadien —, sind sie demgemaB nicht oder 
nur zeitweise festzustellen, bei Arten, bei denen sich stets nur wenige 
Zellen teilen, starker und standig ausgebildet. AuBerdem diirfte die 
Zellform insofern einen gewissen EinfluB ausiiben, als sich bei lang- 
zelligen Formen die polare Differenzierung der Zellen mehr ausprégt und 
daher auch auf die Telophasekerne starker auswirkt als bei kurzzelligen. 

Die polare Differenzierung der Zellen auBert sich wihrend der Teilung 
an verschiedenen Merkmalen. So erkennt man bei Lebendbeobachtung 
schon vor der Teilung der Protoplasten, daB der Chloroplast gegen den 
apikalen Pol zu dichter ist und eine gréBere Anzahl von Pyrenoiden 
enthalt als im basalen Teil der Zelle und da8B auch die Cytoplasmaver- 
teilung eine entsprechende ist (Abb. 1, a). Sobald die Teilung des Proto- 
plasten erfolgt ist, werden diese Unterschiede noch deutlicher: Sie 
driicken sich auch im verschiedenartigen Verhalten der Tochterproto- 
plasten wahrend der Streckung des Ringes aus. Fortlaufende Beob- 
achtung sich teilender Zellen im Leben zeigt namlich folgendes. Schon 
vor der Streckung des Ringes kann man eine allmahliche Volumzunahme 
des im Scheidenteil verbleibenden Tochterprotoplasten und ein Zu- 
sammendriicken des gegen den Ring zu gelegenen Protoplasten wahr- 
nehmen. In dem Augenblick, in dem der Ring aufreiBt, erfolgt in der 
unteren Zellhalfte eine plétzliche starke Wasseraufnahme und damit 
eine Langenzunahme, wahrend das Volumen des’ anderen. Tochter- 
protoplasten zundchst kaum verandert und spater noch verringert wird, 
solange bis die Teilungslameile am Rande der Mutterzelle angelangt ist; 
erst dann erfolgt eine YVolumzunahme der neugebildeten Zelle.,. Dieses 
Verhalten beruht entweder auf einer verschiedenartigen Quellbarkeit 
der Plasmakolloide oder, was wahrscheinlicher -ist, auf Unterschieden 















cytologische Untersuchungen an der Gattung Oedogonium. 501 


im osmotischen Wert der beiden Tochterprotoplasten. Fiir letzteres 
spricht, daB man tatsachlich, sobald eine feste Membran gebildet ist, 





i 6 : 
Abb. 3. Oedogonium sp.; a; b Telophasekerhe der Art IX, Unterschiede in Gré8e, Aufbau 
und NukleolengréGe, deutlich zeigend (a bei héherer, b bei tieferer Kinstellung). 
Vergr. 1270fach. (Nach EH-Priparaten.) 


verschiedene: osmotische Werte’ in » Raappen. und Scheidenzellen findet. 
Die..Kappenzellen. plasmolysieren.; .namlich -regelmaBig: bei. niedrigeren 
Zuckerkonzentrationen’ als ‘die *Scheidenzellen (in:einem Fall waren am 
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gleichen Tag entstandene Kappenzellen bei 0,31 Mol Traubenzucker 
plasmolysiert, die zugehérigen Scheidenzellen erst bei 0,37 Mol in 
Grenzplasmolyse). 
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Abb. 4. Oedogonium sp.; Art VI, a die gleichen Telophasekerne wie in Abb. 1g gezeichnet; 

b,c Telophasekerne mit charakteristischen Volum-, Form- und Bauunterschieden, bei c 

in den beiden Kernen rechts an der Peripherie die verschieden groBen Nuklievlen als heiie 
Aussparungen zu erkennen. Vergr. 1270fach. (a—c nach KE-Praparaten.) 


Einen weiteren quantitativen und qualitativen Unterschied zwischen 
basal und apikal gelegenen Tochterprotoplasten ergibt Neutralrot- 
farbung. In Neutralrot 1 : 100.000, gelést in Leitungswasser+. (vier Min. 

1 Man kann auch eine Lésung in Aqua dest. (bekanntlich schwach sauer) zur 


Farbung verwenden, wobeisich die Zellwande farben; bei nachtraglicher Ubertragung 
in Leitungswasser (alkalisch) tritt der Farbstoff von der Membran in den Zellsaft iiber. 
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gefarbt, dann in Leitungswasser beobachtet), zeigt sich schon bei Zellen 
mit zwei Tochterprotoplasten, jedoch noch ungestrecktem Ring und noch 
deutlicher knapp nach dem AufreiBen des Ringes und auch noch nach der 
Querwandbildung, daB sich der Zellsaft des apikalen Tochterproto- 
plasten viel intensiver farbt als der des basalen, oder daB im apikalen 
Teil gleichmaBige Zellsaftfarbung eintritt, wahrend im basalen Teil 
Kriimelspeicherung erfolgt. Der polare Unterschied macht sich auch bei 
manchen Arten an den ungeteilten Zellen in der Weise geltend, daB bei 
Fixierung mit osmiumhaltigen Mitteln an der Basis der Zellen dunkel 
gefarbte Oltrépfchen gehauft auftreten. 

Wenn auch zwischen allen diesen Erscheinungen und der verschieden- 
artigen Ausbildung der Telophasekerne kein ursachlicher Zusammen- 
hang nachweisbar ist, so kann man doch aus ihrer Ubereinstimmung 
mit dem Verhalten der Telophasekerne auf eine gemeinsame Ursache 
schlieBen. 

Vergleich der Chromosomenzahlen. 

Hinsichtlich der Chromosomenzahlen von Oedogoniuwm-Arten, lagen 
bisher folgende Angaben vor: Nach WissELINGH (1908, 1921)-19 Chromo- 
somen fiir Oedogonium cyathigerum und eine unbestimmte Species; 
nach OwAsHI 13 Chromosomen fiir Oedogonium grande und nach KRETscH- 
MER 15 Chromosomen fiir Oedogonium pachyandrum. Den diesbeziig- 
lichen Untersuchungen WIssELINGHS wurde wegen seiner ungewohnten 
Methode, die Chromosomen zu isolieren, indem die iibrigen Zellbestand- 
teile durch Chromsaure aufgeiést werden, kein Vertrauen geschenkt, 
was in diesem Fall nicht berechtigt ist, wie meine Zahlungen zeigen. 
Die in anderer Hinsicht recht genauen Untersuchungen KRETSCHMERS 
konnte ich an ihren Originalpraparaten iiberpriifen und stellte dabei 
eindeutig fest, daB die Chromosomenzahl von Oedogonium pachyandrum 
17 betragt (die genaue Zahlung ist verhaltnismaBig schwierig, da die 
Chromosomen sehr lang sind und fast immer an einzelnen Stellen so 
dicht liegen, daB man nur bei groBer Ubung erkennt, ob es sich um 
tibereinanderliegende Chromosomenenden oder um Umbiegungsstellen 
handelt 1). Die Angabe Oxasuis diirfte den Tatsachen entsprechen; 
sie fiigt sich jedenfalls in die Ergebnisse meiner Zahlungen gut ein. 

Im ganzen wurden von mir bisher die Chromosomenzahlen von 15 Oedo- 
gonium-Arten bestimmt ?. Hiervon hatten eine Art 9 Chromosomen, 


1 In anderen Fallen wurden aus diesem Grund Praparate zwischen zwei Deck- 
glasern hergestellt und diese von beiden Seiten betrachtet, ferner auch Faden 
unter dem Deckglas hin- und hergerollt und Platten flachgedriickt. 

2 Zunachst wurden die Zahlungen an den Metaphasen normaler Mitosen durch- 
gefiihrt. Spater stellte es sich heraus, daB das Zahlen bei C-Mitosen auf viel weniger 
Schwierigkeiten stéBt (vgl. unten). Die zuerst gefundenen Zahlen bestatigten 
sich hierbei. Vier der hier nicht durch Abbildungen belegten Zahlungen konnten 
bisher nur an colchiciniertem Material durchgefiihrt werden. Hiervon bezieht sich 
eine Zahlung mit 19 Chromosomen’ auf Oedogonium pluviale. 
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Abb..%. Gedogonium sp.;a—d von vier Arten (VII—X) jeweils links die Metaphasepiatten, 

rechts die ¢inzelnen Chromosomen, dazwischeu ‘schematisch der Umri8 der Zellen in Vver- 

kleinertem Ma8stab, ' Volumen ‘bezogen ‘auf die Art I darin eingetragen. (a, ¢, d'nach 
, KE-Praparaten,, Platten! etwas _flachgedriickt. 6 nach EH;Praparaten.). . 





vier 13, vier 17, ‘drei ‘18 -und zwei 19 Chromosomen (Abb. 5,' a—d; 
Abb. 6, a—f; Abb. 8, 5, 7, }, g). Die Zahlen von'WisseLinex und Onasut 
(19 und 13) reihen, sich, in dieses Bild der, Zahlenverhaltnisse gut ein. 
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Danach kénnte man 9 als Grundzahl ansehen, 18 fiir diploid halten und 
17 und 19 durch Verminderung bzw. Vermehrung des 2 x-Satzes um ein 
Chromosom entstanden denken. Bestimmte Anhaltspunkte fiir diese 
Annahmen lassen sich jedoch nicht mit Sicherheit auffinden. Die Satze 
der Arten mit 17, 18 und 19 Chromosomen zeigen zwar eine gewisse 
habituelle Ahnlichkeit — so kommt ein ungleichschenkeliges Trabanten- 
chromosom immer wieder vor (auBer bei mehreren der gezeichneten 
Arten noch in einem nicht abgebildeten Fall) — eine genauere Homo- 
logisierung dieser Satze untereinander ist jedoch nicht méglich und auch 
der Versuch, bei den Arten mit 18 Chromosomen je zwei Partner heraus- 
zufinden, st6Bt auf Schwierigkeiten. 


Chromosomen-, Kern- und Zellvolumen. 

Ebenso wie die Verhaltnisse der Chromosomenzahlen nicht einfach 
liegen, bestehen auch keine einfachen Beziehungen zwischen Chromo- 
somenzahl und -volumen, bzw. Kernvolumen und Zellvolumen. Dies 
1aBt sich bei einem Vergleich der unter verschiedenen Bedingungen 
gewachsenen Zellen einer Art ohne weiteres erkennen und ein Vergleich 
der verschiedenen Arten untereinander ergibt das gleiche Bild. Wie 
schon erwahnt, sind sowohl die Farbungsintensitat der Chromosomen 
und Ruhekerne als auch die GréBenverhaltnisse von Chromosomen und 
Kernen zu Zellen bei einem Beispiel, dem Oedogonium sp. VI (Abb. 6, a 
und Abb. 7, k=), deutlich von den Faktoren abhangig, die die Wachs- 
tumsintensitat der betreffenden Art bestimmen. Lebhaft wachsende 
Faden mit verhalinismaéBig kleinen Zellen besitzen verhaltnismaBig 
groBe Kerne (Kernvolumen : Zellvolumen = 1 : 53); langsam wachsende 
Faden mit groBen, langen Zellen haben kleinere Kerne (Kernvolumen 
: Zellvolumen = 1: 152; Volumen kleiner Kerne : Volumen groBer 
Kerne = 1 : 2)1._ Diese Volumunterschiede zeigen sich auch deutlich 
an den Chromosomen. Man erkennt den Unterschied bei Vergleich der 
Platten auf Abb. 6, a und Abb. 7, 7 auf den ersten Blick, und eine Gegen- 
iiberstellung der Trabantenchromosomen der beiden Platten zeigt den 
Unterschied in Lange und Dicke sehr deutlich. Es erfolgt also unter 
AuBenbedingungen, die ganz allgemein fiir die betreffende Art giinstiger 
sind, offenbar eine starkere ,,Beladung’’ der Chromosomen mit Hiill- 
substanz und eine weniger dichte Spiralisierung des Chromonemas als 
unter ungiinstigeren Wachstumsbedingungen; die Chromosomenzahl 
bleibt hiervon selbstverstaindlich unberiihrt. Wie sich die Volumina 
von Schwesterkernen noch innerhalb der gleichen Mutterzelle und 


1 Die Zahlen sind Durchschnittswerte von je 20 Messungen. Es wurden nur 
kugelférmige und halbkugelige Kerne herangezogen. In den langsam wachsenden 
Faden legen sich die Kerne haufig den Chloroplasten einseitig an; ihr Umfang 
in der Aufsicht ist dann ungefahr so groB wie der der kugelférmigen Kerne in lebhaft 
wachsenden Faden; sie sind in diesen Fallen jedoch nur halbkugelig. 
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unmittelbar nach der Zellteilung infolge veranderter Umweltsbedingungen 
(diese sind in diesem Fall durch das Cytoplasma gegeben) schon deutlich 
verschieden verhalten kénnen, ist bereits oben erértert worden. Man 
ersieht, wie nebenbei bemerkt sei, aus allen diesen Erscheinungen, daB 
eine Aufstellung von Kernklassen auf Grund der Kernvolumina und ein 
SchluB aus den Volumina auf verschiedene Polyploidiestufen der betref- 
fenden Kerne ohne Analyse der Struktur oder Vergleich mit den zugehérigen 
Mitosen nicht méglich ist (JAKoBs und seine Schule; vg!. GzrTLEeR 1941). 

Wie sich die Volumina der Zellen und parallel dazu die Chromosomen- 
zahlen und -volumina der verschiedenen Arten zueinander verhalten, 
lassen die Abb. 5, a—d; Abb. 6, a—f; Abb. 7, d,7 und Abb. 8, a—c er- 
kennen. Die vergleichbaren Zahlenwerte finden sich in untenstehender 
Tabelle zusammengestellt 1. Es zeigt sich, daB Zellvolumen und Chromo- 
somenvolumen nicht parallel ansteigen, wie man erwarten kénnte, 
sondern da das Chromosomenvolumen bei den grofzelligen Arten ver- 
haltnismaBig gréBer als bei den kleinzelligen Arten ist. Anhaltspunkte, 
daf dabei das Heterochromatin sozusagen als Ballast mitspielt, finden 
sich nicht. Besser stimmen hingegen die Werte fiir Zellvolumina und 
Chromosomenoberflachen iiberein. 








Abbildungsziffer Chaontpnomen- 
s r en- 3 - 
amd Nummer der | zenvotamina | Chromosomen- | Chromosomen- | ¢2hamen ‘ZeH 
Oedogonizim-Species volumen 
Abb. 6, f; I 1 1 1 ey 
Abb. 5,a; X 3 8 5,5 1: 28 
Abb. 5,¢c; VIII 7,5 22 12,5 1 : 26,5 
Abb. 6, 6; V 13,5 24,5 ° 12,5 1:42 
Abb. 5, d: VII 13,5 45,5 18 1 : 22,5 
Abb. 6,a; VI 15,5 35 15,5 1:35 














Bei Kolonne 2—4 sind die Werte jeweils auf die kleinste Art bezogen. 


Polyploidieauslésung und Colchicinmitose. 
DaB man mit Hilfe von Colchicin bei Oedogonium Polyploidie aus- 
losen kann, ist bereits mitgeteilt worden (TSCHERMAK 1942). Aus dem 


1 Die Zahlenwerte der Zellvolumina sind Durchschnittswerte aus jeweils 20 Mes- 
sungen. Die Chromosomenvolumina wurden ziemlich roh, namlich jeweils nur 
nach einer Platte bestimmt. Die Zahlen sind fiir die Auswertung im folgenden 
Zusammenhang aber schon brauchbar, da der Volumunterschied zwischen klei- 
nen und groBen Arten gegeniiber der Wirklichkeit sicherlich eher verkleinert 
als vergréBert wurde. (In den Platten der groBzelligen Arten weisen die groBen 
und zahlreichen Chromosomen relativ mehr Umbiegungsstellen und optische Ver- 
kiirzungen auf als die kiirzeren und weniger zahlreichen Chromosomen der kleinen 
Arten.) 


Erklirungen zu Abb. 6. 

Abb. 6. Oedogonium sp.; a—e Metaphaseplatten, Zellumrisse und Chromosomen (wie auf 

Abb. 5) der Arten II—VI (IV = Oe. pachyandrum); a Chromosomen aus spiarlich wach- 

sendem Material von der gleichen Art wie auf Abb. 7, A—j; f Anaphase einer kleinzelligen 
Art (1). (a,b.d—f nach KE-Priparaten, c nach EH-Praparat.) 
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Auftreten von Zellen mit deutlich erhéhtem Volumen bei sieben Arten 
und der Verdoppelung der Zahl der Chromozentren des Ruhekernes 
in einem dieser Fille wurde auf Verdoppelung des Chromosomensatzes 
geschlossen. Inzwischen lieB sich noch bei drei weiteren Arten Poly- 
ploidie erzielen und auch die cytologischen Verhaltnisse konnten naher 
untersucht werden. 

Zunaichst muB zu dem bereits. Mitgeteilten erginzend folgendes 
gesagt werden: Die bei Bliitenpflanzen haufig angewandte Colchicin- 
konzentration von 0,01% bewirkt noch bei keiner der 16 behandelten 
Oedogonium-Arten das Auftreten typischer C-Mitosen. Hiezu sind héhere 
Konzentrationen erforderlich. Es hat aber den Anschein, als ob die auf 
die Kernspindel und die Chromosomen wirksame Colchicinkonzentration 
bei manchen, und zwar besonders den groBzelligen Arten, iiber der die 
Zelle ganz allgemein schidigenden Konzentration lage. Die einzelnen 
Zellen dieser Arten verhalten sich hierbei verschieden. Junge diinn- 
wandige Zellen mit zartwandigem Chromatophor sind empfindlicher als 
altere mit derberem Inhalt. Vielleicht spielt bei dieser Erscheinung der 
osmotische Wert der Zellen eine regulierende Rolle, denn junge (kurz 
nach der Teilung stehende) Zellen unterscheiden sich von alteren (degene- 
rierten im Sinne DEnxKs) ganz allgemein durch ihren niedrigeren osmoti- 
schen Wert; analog haben die Arten mit kleinen Zellen héhere osmotische 
Werte und sind gegen héhere Colchicinkonzentrationen (bis 1%, 1,5% 
und sogar 2%) unempfindlich. Man muB bei den groBzelligen Arten also 
insofern ein Kompromi8 schlieBen, als man Lésungen von 0,1—0,5% 
nicht allzulang (d.h. 12—24 Stunden) einwirken 146t, um die scha- 
digende Wirkung einzudimmen; man erhalt dann selbst in neben- 
einander liegenden Zellen eines Fadens teils ganz normale Teilungen 
und teils typische C-Mitosen. Fiir kleinzellige Arten kommt man im 
allgemeinen mit 1%igen Lésungen aus und kann sie in diesen selbst 
mebrere Tage belassen, wobei in gut teilungsfihigem Material noch 
reichlich neue Mitosen anlaufen und auch Kerne, die bereits eine C- 
Mitose durchgemacht haben, sich ein zweites Mal zur-Teilung anschicken 
und schlieBlich zu tetraploiden Ruhekernen werden; man erkennt dies 
bei einer dieser Arten leicht an den Ruhekernen, die pro Chromosomen- 
satz ein heterochromatisches Chromosom (Chromozentrum) enthalten ?. 

Der fiir Oedogonium charakteristische Membranring streckt sich in der 
Regel wahrend der Rekonstruktion des nun diploiden Kernes. Wahrend 
der nachsten Prophase werden dann meistens zwei Ringe angelegt, und 
zwar einer am apikalen Teil des neuen Zellwandteiles (gebildet, aus dem 
wahrend der C-Mitose gestreckten Ring) und einer am oberen Ende des 
alten Membranstiickes. Wahrend der Telophase strecken sich nun diese 
beiden Ringe, so daB Zellen mit drei Ausstiilpungen entstehen. Hieraus 


1 Die Mutma8ung, daB in Colchicin keine neuen Mitosen anlaufen (TscHERMAR), 
hat sich also vor allem bei den kleinzelligen Arten nicht bewahrheitet. 
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ergeben sich naturgemaB gewisse Storurigen, die zunachst iiberwunden 
werden miissen, ehe normale, weitere Teilung der diploiden Zellen er- 
folgen kann. Bei den groBzelligen Arten scheint, nach verschiedenen 
MiBbildungen zu schlieBen, das Einregulieren auf den normalen Zell- 
teilungsmechanismus schwerer zu gelingen als bei den kleinzelligen Arten. 
Sobald jedoch eine normale diploide Zelle entstanden ist, laufen die 
weiteren Zellteilungen ganz ungestért ab. Auch die Zoosporenbildung 
scheint in den 2 x-Faiden ohne Stérung vor sich zu gehen; sie konnte 
zwar nicht direkt beobachtet werden, bei drei Arten traten jedoch ein- bis 
vielzellige diploide Keimlinge auf, so daB man wohl normales Verhalten 
der diploiden Zoosporen, annehmen kann. In einem Fall wurde unter 
zahlreichen normalen 2 x-Keimlingen einer gefunden, der mit zwei 
getrennten Haftorganen festsaB; es diirfte dies jedoch eine Abnormitat 
sein, die auch bei haploiden Keimlingen auftritt. Auch im Uberdauern 
extremer AuBenbedingungen scheinen die 2 x-Zellen den haploiden 
nicht nachzustehen; in einem Becken des Wiener Botanischen Gartens, 
in dem im Sommer 1942 ziemlich sparliches, colchiciniertes Material 
ausgesetzt worden war, fanden sich némlich im Friihjahr 1943 mehrere, 
bis zu 77 Zellen zahlende diploide Faden. 


Bei drei Arten traten sogar schon kurze 4 x-Fadenstiicke auf!. Diese 
entstanden entweder direkt bei der Coichicinbehandlung’ haploider 
Zellen (vgl. S. 508) oder wurden in der Weise hergestellt, daB 2 x-Faden 
neuerlich Colchicinlésungen ausgesetzt wurden. Bezeichnenderweise ge- 
lang dies nur bei kleinen Formen mit n = 13 Chromosomen. Das Wachs- 
tum der 4 x-Fadenstiicke war wie das der 2 x-Faden véllig normal. 


Eine vergr6Bernde Wirkung des Colchicins auf sich nicht teilende 
Zellen — wie Livan (1942) sie fiir Allium fistulosum festgestellt hat — 
1aBt sich bei Oedogonium nicht erkennen. Eine ZellvergréBerung tritt 
nur im Gefolge der Chromosomenvermehrung auf. 


Nun zur C-Mitose selbst: Schon an den Prophasechromosomen kann 
man eine starke Dickenzunahme und Verkiirzung gegeniiber unbe- 
handeltem Material bemerken. Beide nehmen bis zur Metaphase noch 
in solchem MaBe zu, da® schlieBlich Chromosomen von ganz auBer- 
gewohnlichem Aussehen entstehen (vgl. Abb.6, 6 mit Abb. 7, k,l). 
Verkiirzung der Chromosomen infolge Colchicinbehandlung ist auch 
von Bliitenpflanzen bekannt (NEBEL und RuTTLE, O’Mara, GEITLER 
1940); daB sie bei manchen Oedogonium-Arten noch relativ starker ist, 
hat wohl seine Ursache in der ttbermaBigen Lange der, Chromosomen 
(vgl. S. 494). 


1 Kine cytologische Analyse konnte noch nicht durchgefiihrt werden, da das 
Material hierzu noch nicht ausreichend ist; aus dem deutlich vergréBerten, Vo- 
lumen von Kernen und Zellen:-kanniman jedoch ganz. eindeutig erkennen, daB eine 
neuerliche Verdoppelung des Chrcmosomensatzes erfolgt sein muB. 


34* 
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Im allgemeinen werden alle Chromosomenabschnitte gleichmaBig 
verandert. Nur schon im normalen Zustand besonders kurze Chromo- 
somenschenkel kénnen offenbar nicht mehr so stark verkiirzt werden wie 
die tibrigen, und auch ihr Durchmesser verandert sich kaum (vgl. das 
Chromosom mit dem knopfférmigen Arm in Abb. 6, 6 und Abb. 7, &, l). 
Dagegen verkiirzen sich die Trabantenfaden bzw. nicht farbbaren Chro- 
mosomenenden ungeféhr im gleichen MaB wie die farbbaren Chromo- 
somenteile und bleiben entsprechend ihrem Verhalten im unbehandelten 
Material etwas diinner als die benachbarten Chromosomenabschnitte 
(Abb. 7, c, e—h; n—q). Die Trabanten selbst verkiirzen sich nicht wesent- 
lich. Dieses Verhalten der knopfférmigen Arme und Trabanten wird 
wohl dadurch verursacht, daB aus Griinden der Oberflichenspannung 
und Spiralisationsmechanik nur eine Verkiirzung bis zu einem gewissen 
Grad — eben ungefahr bis zur Kugelform — méglich ist, eine Abflachung 
bis zur Scheibenform aber nicht stattfinden kann}. Es besteht also kein 
grundsatzlicher Unterschied in der Colchicinwirkung auf verschieden 
lange Chromosomenschenkel und Trabanten. Bei den kurzen Chromo- 
somenarmen und Trabanten wird nur einerseits eine vielleicht tatsachlich 
vorhandene, aber geringfiigige Verkiirzung nicht sichtbar, und anderer- 
seits kann sich die Verkiirzungstendenz aus den angegebenen Griinden 
nicht im gleichen MaB wie bei langen Chromosomenschenkeln auswirken. 
Ebenso wie die Trabantenfadden im Vergleich zu den farbbaren Chromo- 
somenabschnitten in der C-Mitose diinner bleiben, behalt das in der 
normalen Mitose besonders dicke, heterochromatische Chromosom unter 
12 diinnen, euchromatischen Chromosomen einer Art (vgl. S. 496) auch 
in der C-Mitose seinen gré%eren Durchmesser bei (Abb. 8, ), f, g, e, h, 2). 
Ganz anders reagieren dagegen die Spindelansatzstellen auf die Colchicin- 
behandlung. Diese sind in unbehandeltem Zustand so schmal, daB sie 
bisher iiberhaupt iibersehen wurden; in Colchicinlésung werden sie 
dagegen ganz auBerordentlich gedehnt (Abb. 7, a—c, e—g, k—q; Abb. 8, 
b, f,g). Wie aus den Photographien von NEBEL und RvuTTLE und von 

1 Die Erscheinung ist allgemein: man kennt keinen Fall bei Pflanze und Tier, 
wo ein Chromosomenarm breiter als lang ware. | 
Erklirungen zu Abb. 7. 

Abb. 7. Oedogonium sp.; a—j Art VI, a C-Metaphase, b C-,,Anaphase‘‘, Chromosomen 
paarweise, hiufig an den Spindelansatzstellen einander genihert; c colchicinierte ,,Ana- 
phase‘‘chromosomen mit zentralen Vakuolenreihen, an den ungefirbten Endabschnitten 
zusammenhangend; d schematischer UmriB ‘von Zellen aus lebhaft wachsendem Material ; 
e—g colchicinierte ,,Trabantenchromosomen‘s aus Metaphaseplatten, Verkiirzung ver- 
schieden weit fortgeschritten, bei e vollstindig ungefirbter Endabschnitt, bei f, g Trabanten 
vorhanden; h,i ,,Trabantenchromosom™ und langstes Chromosom der aus lebhaft wach- 
sendem Material stammenden Platte j, bei dieser die Chromosumen langer und dicker als 
in der Platte der gleichen Art auf Abb. 6, a; k—gq colchicinierte Chromosomen der Art V; k,l 
C-Metaphasen,. bei X Verkiirzung noch nicht maximal, bei 1 maximale Verkiirzung; m friihe 
C-.,Telophase‘* (nicht alle Chromosomenpaare eingezeichnet), kurze Chromosomenarme 
stellenweise zweiteilig, Chromosomenenden herzférmig ausgerandct, zentrale. Vakuolen- 
reihen; n an den ungefirbten Endabschnittemn zusammenhangende Tochterchromosomen ; 


o--q die beiden Chromosomen mit ungefirbten Endabschnitten in verschiedenen Stadien 
der Verkiirzung;‘r C-Metaphase der Art. 1. (Alles nach KE-Praparaten.) 


Chromosoma. 2. Bd. 34a 
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Q’Mara hervorgeht, erfolgt auch bei Bliitenpflanzen eine derartige 
Dehnung der Spindelansatzstellen (die genannten Autoren auBern sich 
hieriiber nicht); so ausgepragt und auffallend wie bei Oedogonium ist 
sie jedoch nicht. In diesem Verhalten besteht ein deutlicher Unterschied 
zwischen primaren und sekundaren Einschniirungen. Die Verkiirzung 
und Dickenzunahme der Chromosomenschenkel kann man mit einer 
dichteren Spiralisierung und einer Vergré8erung des Radius der Chromo- 
nemaschraube zwanglos erklaren; die Frage, welche Vorgange bei der 
Dehnung der Spindelansatzstelle mitspielen, 14Bt sich dagegen nicht 
beantworten. Bemerkenswert ist aber, daB eben der Spindelansatz 
durch die Colchicinwirkung bis zu einem gewissen Grad inaktiviert ist. 

Wahrend der Metaphase befinden sich bei einigen kleinzelligen Arten 
die Chromosomen zuerst stets zusammengedrangt im Zentrum des Kernes 
und weichen erst wahrend des AufreiBens des Membranringes aus- 
einander; bei den groBzelligen Arten liegen sie meist mehr zerstreut 
(Abb. 8, a; Abb. 7, a, k,l). Die Metaphasedauer wird bei Oedogonium 
in ahnlicher Weise wie bei Bliitenpflanzen Verlingert; dies zeigt sich 
in einem gehauften Auftreten von C-Metaphasen und einem Zuriick- 
treten der normalerweise iiberwiegenden Zahl der Prophasen und Telo- 
phasen. Bei bestimmten, meist kleinzelligen Arten kann man die langere 
Dauer der Metaphase daran erkennen, daB normalerweise die Teilungen 
hauptsachlich in den friihen Morgenstunden erfolgen und am Vormittag 
bereits beendet sind, dagegen nach Colchicinbehandlung noch den ganzen 
Tag iiber Metaphasestadien zu finden sind. Die Teilung der Centro- 
meren ist ebenso wie bei Bliitenpflanzen verzégert. Die fir Bliiten- 
pilanzen charakteristischen, sich kreuzf6rmig spreizenden C - Paare (LEVAN 
1938) findet man aber verhaltnismaBig selten — die beiden Tochter- 
chromosomen bleiben offenbar, solange das Centromer noch ungeteilt 
ist, parallel liegen und spreizen sich nur unmittelbar vor dem Aus- 
einanderweichen der Tochtercentromeren. Daf aber auch bei Qedo- 
gonium im Gegensatz zum normalen Verhalten in der C-Mitose zuerst 
die Chromosomenenden und zuletzt die Spindelansatzstellen auseinander- 
weichen, erkennt man aus der Lagebeziehung der noch paarweise an- 
geordneten Tochterchromosomen in dem der Anaphase entsprechenden 
Stadium. Noch langer als die Spindelansatzstellen bleiben schlieBlich 
die nicht farbbaren Chromosomenenden (vgl. 8S. 497) aneinander haften 
(Abb. 7, c, m,n). AuBerdem kommt es bei manchen Arten vor, da der 
telophasische Abbau der Chromosomen beginnt, ohne daB die Tochter- 
chromosomen auseinander gewichen sind. 

Eine weitere Colchicinwirkung sei noch besonders heevadbehabA. 
An den Tochterchromosomen kann man bei Karminessigsiurebehand- 
lung herzférmige Einschnitte an den Enden, manchmal einen deutlichen 
Spalt in den kurzen Armen und Zweiteiligkeit im optischen Querschnitt 
erkennen (Abb.7, c,m,n). An den meisten langen Chromosomen- 
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schenkeln bemerkt man zentrale Vakuolenreihen, die man bei kritischer 


Betrachtung auch als Vakuolen im Hohlraum zwischen den Umgangen 
einer Chromonemaschraube auffassen kann, die im iibrigen aber genau 
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Abb. 8. Oedogonium sp. (XII); a friihe C-Metaphase, Chr einen Klumpen im Zen- 

trum des Kernes bildend; 6 spite C-Metaphase, Membranring bercits gestreckt; ¢« Zell- 

umri8 schematisch; d normale diploide Teilung, ee ae umgekippt; e diploide 

Metaphase (bei d und e nicht alle 26 Chr net); f,g C-Metayhasen; 

h, i normale Metaphasen (Chromosomensatz nicht volistandig wiedensegehen): j haploider 

Kern mit einem Chromozentrum; k diploider Kern mit zwei Chromozentren. (Alles nach 
KE-Praparaten.) 








wie die Vakuolenreihen zwischen den beiden Chromatiden der Meta- 
phasechromosomen aussehen (Abb. 7, a,c, k—n). In einem Fall waren 
an einem Metaphasechromosom bei Betrachtung eines kurzen Armes im 
optischen Querschnitt deutlich vier getrennte kreisférmige Querschnitte 
zu erkennen. Man muB8 daher mit groBer Wahrscheinlichkeit annehmen, 
da der vielfach behauptete Doppelbau der Anaphasechromosomen 
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sich infolge der Colchicinbehandlung in einer deutlichen Spaltbildung 
zwischen den zwei Chromonemaspiralen auBert !. 

Die Rekonstruktion der diploiden Ruhekerne geht gewéhnlich ohne 
Schwierigkeiten vor sich — nur bei Oedogonium pluviale treten hierbei 
Stérungen bisher unbekannter Natur auf. Sie geben sich dadurch zu 
erkennen, daB entweder der ganze Kern pyknotisch wird oder neben 
einem zunaéchst noch normal aussehenden Kern ein kleines pyknotisches 
Teilstiick liegt. Wie allgemein von Bliitenpflanzen bekannt, wird auch 
bei Oedogonium einige Zeit nach Beendung der Colchicineinwirkung die 
Kernspindel regeneriert. Sobald auch das normale GleichmaB von Kern- 
teilung, Membranringbildung und Querwandbildung wieder hergestellt 
ist (was nicht immer ohne weiteres gelingt, vgl. S. 508), verlaufen alle 
weiteren nun diploiden Teilungen (des Gametophyten!) normal. Sie 
wurden bei einer Art mit 13 Chromosomen bereits naher analysiert, 
und obwohl man bei normalen Mitosen infolge der geringen GréBe der 
Chromosomen nicht ihre genaue Anzahl feststellen kann, erkennt man 
ohne weiteres, daf eine Verdoppelung des haploiden Satzes erfolgt ist, 
was durch das Vorhandensein eines besonders langen Chromosoms pro 
Chromosomensatz noch erleichtert wird (vgl. Abb. 8, h, 1 mit Abb. 8, d, e). 


SehluBbetrachtung. 

Der Mitoseablauf von Oedogonium stimmt im wesentlichen mit dem 
von Bliitenpflanzen vollig iiberein, was schon KRETSCHMER richtig erkannt 
hat. Ein Unterschied besteht nur insofern, als die Kernmembran langer 
als bei Bliitenpflanzen erhalten bleibt und die Chromosomen in der 
Metaphase noch nicht maximal verkiirzt sind. Die Chromosomen selbst 
haben ebenfalls die gleichen Eigenschaften wie die der Bliitenpflanzen. 
Wie diese besitzen sie verschieden gelegene, deutlich als Unterbrechung 
zwischen den Chromosomenarmen sichtbare Spindelansatzstellen. Auch 
der Formwechsel der Chromosomen, das Auftreten von Chromozentren 
im Ruhekern und das Vorkommen von Trabanten an kaum farbbaren 
diinnen Endabschnitten der Chromosomen entspricht im groBen und 
ganzen dem Verhalten héherer Organismen. 

DaB gerade das einzige heterochromatische Chromosom einer Art 
in der Mitose einen gréBeren Durchmesser als die 12 iibrigen Chromo- 
somen hat, kénnte man vielleicht mit seiner Heterochromasie (in einem 
ahnlichen Sinn wie bei den Geschlechtschromosomen mancher Pflanzen 
und vieler Tiere) begriinden; andererseits sind bei anderen Arten mit 


1 Dieser Frage soll in nachster Zeit eine besondere Untersuchung gewidmet 
werden; vor allem miissen Fixierungs- und Farbungsmethoden herangezogen 
werden, die fiir diesen Fall besser geeignet sind als das Karminessigsiureverfahren. 
O’Mara erwahnt ebenfalls, daS man an den Tochterchromosomen den Spalt 
der nachsten Teilung sehen kénne, was aber auch nicht mehr als die vorliegende 
Beobachtung : besagt. 
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heterochromatischen Chromosomen diese nicht dicker als die iibrigen 
euchromatischen Chromosomen. Da es sich um eine Art mit relativ 
kleinen Chromosomen handelt, kénnte man sich vorstellen, daB im 
Verlauf einer allgemeinen Reduktion des Chromosomensatzes nur im 
Heterochromatin ein urspriinglicher Zustand erhalten geblieben ist. 


Sehr auffallend ist, daB gemaB einem Wechsel der AuBenbedingungen 
nicht farbbare Faden an den Enden bestimmter Chromosomen einmal 
Trabanten tragen, ein anderes Mal frei von solchen sind (vgl. 8. 497). 
Weiter ist das verzégerte Auseinanderweichen der Chromosomen an 
diesen Stellen bemerkenswert. Es liegt die Vermutung nahe, daB es sich 
um eine Parallele zu den Spezialsegmenten von Trillium, Paris und 
Adoxa handelt (DARLINGTON und La Cour 1938, 1939; GzrTLER 1939/40), 
wo auch je nach wechselnden AuBenbedingungen — in diesem Falle 
Temperaturanderungen — ein Umschlag von Unter- zu Uberbeladung 
mit Thymonukleinsaiure erfolgt und die Trennung der Tochterchromo- 
somen hinausgeschoben wird. Wahrend aber nach DaRiLineton und 
La Cour stets Ubereinstimmung zwischen der Zahl der Spezialsegmente 
in der Mitose und Meiose und der Zahl der Chromozentren im Ruhekern 
besteht, trifft dies fiir die untersuchten Oedogonium-Arten nicht in allen 
Fallen zu. Eine sichere Entscheidung iiber die Natur der Trabanten 
und ihrer Tragfaden ist fiir Oedogonium vorderhand noch nicht méglich. 


Ontogenetische Schwankungen der Chromosomenvolumina, wie die 
von Oedogonium sp. VI (vgl. S. 505), sind von verschiedenen Tier- und 
Pflanzengruppen bekannt (Zusammenstellung bei GEITLER 1938, S. 9). 
Ebenso wie bei Oedogonium sind in vielen dieser Falle AuBenfaktoren 
maBgebend, die auf dem Umweg iiber das Cytoplasma auf Kern und 
Chromosomen einwirken. Uber eine schwankende Ausbildung der 
Matrix des ganzen Chromosomensatzes, die sich bei der betreffenden 
Oedogonium-Art parallel zu den GréBenschwankungen feststellen 1aBt. 
gibt es bisher keine Angaben. 


Unterschiede hinsichtlich GréBe und Aufbau bei Kernen mit gleichem 
Chromosomenbestand findet man fast bei allen héheren Organismen. 
DaB sie sich wie bei mehreren Oedogonium-Arten — unter gewissen 
Bedingungen héchstwahrscheinlich bei allen — schon an Telophase- 
kernen und eben entstandenen Kernen von Schwesterzellen erkennen 
lassen, ist dagegen eine Ausnahme. Beispiele aus dem Pflanzenreich 
sind die erste Pollenkornmitose der Angiospermen und die verschieden- 
artige Entwicklung der Kerne im Endosperm von Iris pseudacorus 
(GEITLER 1935, JuNGERS). Bei der ersten Pollenkornmitose zeigen sich 
manchmal schon in der Anaphase Unterschiede zwischen generativem 
und vegetativem Kern und in der Telophase erfolgt im vegetativen Kern 
stirkere Auflockerung und auch weitergehender Abbau der Chromo- 
somen als im generativen Kern — Erscheinungen wie sie in gleicher 
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Weise auch bei mehreren Oedogonium-Arten auftreten und durch ver- 
schiedene Plasmabeschaffenheit in den beiden Zellhalften bedingt 
werden. Im Falle der Pollenkornmitose entwickeln sich die Tochter- 
kerne bzw. Zellen allerdings verschieden weiter, was bei Oedogonium 
nicht so weitgehend der Fall ist. Die Tochterzellen werden schlieSlich 
so ziemlich gleichwertig (immerhin bildet sich auch bei Oedogonium all- 
mahlich ein Unterschied zwischen verschiedenen Zellsorten aus, indem 
die altesten Scheidenzellen ihre Teilungsfaihigkeit fast vollstandig ein- 
biiBen, bestimmte Zellen — durch groBe Kappen gekennzeichnet — 
bevorzugt teilungsfahig bieiben). Ganz ahnliche Unterschiede in der 
Entwicklungsgeschwindigkeit wie die Telophasekerne mancher Oecedo- 
gonium-Arten zeigen die im Bereich eines gewissen Stoffgefalles liegenden 
Teilungsfiguren im Endosperm von Iris pseudacorus; so wie bei einer 
Oedogonium sp. kann dann einer der beiden Telophasekerne bereits ab- 
gerundet und von einer Kernmembran umgeben sein, wahrend der andere 
noch unvollstandig abgebaute Chromosomen. erkennen 148t. Im Fall 
von Oedogonium kann man, ganz allgemein ausgedriickt, die verschieden- 
artige Entwicklung von Tochterkernen, die unmittelbar oder langere 
Zeit nach der Teilung stehen, mit einer unterschiedlichen Ernahrung 
durch das Cytoplasma und besonders mit einem verschiedenen Wasser- 
gehalt der ihnen zugehérigen Plasmabezirke erklaren. 

Zusammen mit drei alten Zihlungen ergeben sich fiir 18 Oedogonium- 
Arten die Chromosomenzahlen 9, 13, 17, 18 und 19. Es liegt. also keine 
einfache polyploide Reihe vor, doch werden wohl die Werte + 18 aus 
2x9 entstanden sein. Die bei kleinzelligen Arten haufig auftretende 
Zahl 13 liegt auffallenderweise eben in der Mitte zwischen 9 und 17, 
woraus man aber vorderhand besser keine bestimmten Schliisse ziehen 
wird. 

Auch aus den Zahlenverhaltnissen von Chromosomenvolumina : Zell- 
volumina und Chromosomenoberflache 1: Z2llvolumina lassen sich vorder- 
hand noch keine weitzehenden Schliisse ziexen. Jedenfalls sieht man, 
daB die faBbaren Zahlenverhaltnisse von kleinzelligen zu grofzelligen 
Arten nur innerhalb sehr weiter Grenzen parallel ansteigen, die ver- 
schiedenen Groen also von den verschiedensten Faktoren und _ nicht 
allein vom Gesamtvolumen der Chromosomen beeinflu8t werden. 


Der Versuch, Polyploidie auszuldsen, fiel bisher bei 10 Oedogonium- 
Arten positiv aus. Das beweist, daB Protisten ebenso wie Bliitenpflanzen 
auf diese Substanz mit Unterdriickung der Spindelbildung reagieren. 
Das Fehlschlagen friiherer Versuche mit Protisten wird zum gréBten 
Teil darauf beruhen, daB das Ausgangsmaterial nicht geniigend teilungs- 
fahig war. Dazu kommt noch, da viele Arten wahrscheinlich erst auf 
hdhere Colchicinkonzentrationen als Bliitenpflanzen ansprechen. An- 
dererseits liegt aber auch bei manchen Oedogonium-Arten der Schwellen- 
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wert fiir die Unterdriickung der Spindelbildung bei einer Colchicin- 
konzentration, die bereits auf die ganze Zelle in niedrigerem oder h6herem 
MaBe giftig wirkt. Man kann sich daher vorstellen, daB bei manchen 
Protisten die auf die Spindel wirkende Colchicinkonzentratioa auf die | 
Zelle so giftig wirkt, daB das Ergebnis der Behandlung dadurch beein- 
trachtigt wird. Wie die Untersuchungen von Baucu sowie LEVAN und 
LEVRING zeigen, wird man in solchen Fallen vielleicht mit anderen 
Substanzen, wie Acenaphthen, Kampfer usw. zum Ziel kommen. Im 
allgemeinen kann man sagen, daB sich die C-Mitose von Oedogonium 
nicht wesentlich von C-Mitosen bei Bliitenpflanzen unterscheidet, der 
Mitosemechanismus also in beiden Fallen der gleiche ist. Gewisse be- 
sondere Wirkungen (Formanderung, Dehnung des Spindelansatzes, Ana- 
phasespalt) waren noch an héheren Organismen zu iiberpriifen. 


Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

Chromosomenzahlungen an 15 Oedogonium-Arten ergaben die Zahlen 
9 bei einer, 13 bei fiinf, 17 bei vier, 18 bei drei und 19 bei zwei Arten. 
Ocdogonium pachyandrum besitzt nicht 15, sondern 17 Chromosomen. 

Die Chromosomen von Oedogonium besitzen die gleichen gréberen 
und, wie sich aus ihrem Formwechsel schlieBen 148t, auch feineren Bau- 
eigentiimlichkeiten wie die von Bliitenpflanzen. 

Bei einer Art ist die Lange der Chromosomen, ihr Durchmesser und 
der Grad der Beladung mit Hiillsubstanz und Nukleinsaéure sowie das 
Fehlen oder Vorhandensein eines morphologisch abgesetzten Trabanten 
von Au®enbedingungen abhangig. 

Eine Art besitzt ein sehr langes, von den 12 iibrigen kurzen Chromo- 
somen auch durch seinen gréBeren Durchmesser unterschiedenes hetero- 
chromatisches Chromosom. 

Bei 6 von 9 untersuchten Arten (unter bestimmten Bedingungen 
wohl bei allen Arten) unterscheiden sich die Telophasekerne und die 
Kerne von neu entstandenen Schwesterzellen durch ihre GroBe und ihren 
Aufbau, was auf die Oedogonium eigentiimliche polare Differenzierung 
des Cytoplasmas zuriickzufiihren ist. 

Die Polaritat des Protoplasmas von Oedogonium auBert sich qualitativ 
und quantitativ in Unterschieden der osmotischen Werte von unmittelbar 
nach der Teilung stehenden Zellen, einer ungleichen Verteilung von 
Oltrépfchen, des Chloroplasten mit den Pyrenoiden und des Cytoplasmas 
selbst. Sie driickt sich auch in einem verschiedenen Verhaiten der beiden 
Zellhalften sich teilender Zellen gegeniiber Neutralrot aus. 

Ein roher Vergleich der verschiedenen Arten untereinander hin- 
sichtlich der Zahlerverhaltnisse von Zellvolumina und Chromosomen- 
volumina ergibt, daB bei kleinzelligen A1ten das Chromosomenvolumen 
verhaltnismaBig kleiner ist als bei groBzelligen Arten. 
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Mit Hilfe von Colchicinlésungen verschiedener Konzentration konnte 
bei 10 Oedogonium-Arten Polyploidie erzielt werden. Die auf die Kern- 
spindel wirksame Colchicinkonzentration liegt in manchen Fallen so 
hoch, daB sich bereits eine Giftwirkung auf die iibrigen Zellbestandteile 
bemerkbar macht '. 

Die C-Mitosen von Oedogonium unterscheiden sich nicht wesentlich 
von C-Mitosen bei Bliitenpflanzen. Erwahnenswert ist die auffallend 
starke Verkiirzung und Verdickung der colchicinbehandelten Chromo- 
somen — abgesehen von an sich schon sehr kurzen Armen — und die 
Dehnung des Spindelansatzes. 
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1 Die Bestimmung des VergréBerungsfaktors von Zellvolumen und Oberflache 
von haploider zu diploider Stufe ist bereits im Gange (Zus. bei der Korr.). 




















(Aus der Biologischen Station Lunz und dem Botanischen Institut 
der Universitat Wien.) 


CBER EINE POSTMEIOTISCHE TEILUNGSANOMALIE UND DEN 
SPIRALBAU DER CHROMOSOMEN VON PARIS QUADRIFOLIA. 


Von 
LoTHAaR GEITLER 
Mit 5 Textabbildungen (19 Einzelbilder). 
(Eingegangen am 4. Juni 1943.) 


Bei einer erneuten cytologischen Untersuchung der natiirlichen Be- 
stande von Paris quadrifolia in der Umgebung der Biologischen Station 
Lunz (vgl. GerrLeR 1937, 1938 a) zu Ostern 1943 wurde in drei Pflanzen 
einer Kolonie ein eigenartiges abnormes Verhalten der Pollentetraden 
beobachtet. Die Anomalie besteht darin, daB die eben entstandenen. 
noch im engen Tetradenverband stehenden Pollenkérner von neuem 
eine Teilung eingehen, oder besser gesagt einen Anlauf zu einer Mitose 
nehmen, die jedoch iiber die Metaphase nicht hinausgeht, sondern wieder 
riickgangig gemacht wird. Die Bezeichnung ,,Metaphase“ fiir das beob- 
achtete Stadium (Abb. 1) ist freilich nur hinsichtlich der Spindelbildung 
und der Einordnung der Chromosomen in den Aquator zutreffend; der 
Chromosomenformwecksel ist aber ein anderer als in einer Mitose: die 
Chromosomen sind nicht léngsgespalten, sondern besitzen anaphasischen 
Bau. Schon deshalb kommt die Deutung nicht in Frage, daB es sich etwa 
um eine vorverlegte Pollenkornmitose handelt und der Tetradenverband 
abnorm lange erhalten geblieben ware. Tatsachlich besitzen die Pollen- 
k6rner, in denen die abnormen ,,Mitosen‘* auftreten, das Volumen und 
den Zellinhalt eben entstandener Gonen, und die in den gleichen An- 
therenfachern vorhandenen sich nicht teilenden Pollenkérner lassen an 
ihrem 4uBerlichen und inneren Aussehen sofort erkennen, daB sie eben 
erst entstanden sind?. AuBerdem sind die Chromosomen in den abnorm 
sich verhaltenden Pollenkérnern nicht wie in der 1. Pollenkornmitose 
oder sonst einer Mitose einfach spiralisiert, sondern aus Grofspiralen auf- 
gebaut, und zwar in gleicher Weise wie waihrend der zweiten meiotischen 
Teilung (Paris gehért zu den Pflanzen, die in der zweiten Teilung die 
GroBspiralen beibehalten; vgl. weiter unten und Abb. 1d). Es handelt 
sich also um eine besondere, unmittelbar an die Meiose anschlieBende ab- 
norme Aktivierung des Spindelapparates. 

1 Die 1. Pollenkornmitose lauft etwa 10 Tage nach der Meiose ab und erfolgt 
in stark vergréBerten Zellen mit entsprechend veraindertem Inhalt. 
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Die abnorme Mitose ist aber auch nicht etwa eine verschleppte zweite 
meiotische Teilung. Denn die Scheidewande der Pollenmutterzellen sind 
im Zeitpunkt der abnormen Mitose fertiggestellt und normal entwickelt; 
die Scheidewandbildung setzt aber das Vorhandensein eines Phragmo- 
plasten voraus und die weitere Ausbildung der Wande erfolgt, wenn die 
Kerne sich nahezu im Ruhezustand befinden. Da’ der abnormen Teilung 
ein Ruhezustand des Kernes vorangeht, ergibt sich auch daraus, daB 
eine Spiralprophase und eine Metakinese auftritt (Abb. 2a, b); auch 
findet man Pollenmutterzellen, deren Gonen teils normale Ruhekerne, 
teils ,,.Metaphasen“ enthalten. Der Zeitraum zwischen Meiose und post- 
meiotischer Teilung ist aber jedenfalls sehr kurz ; so findet man in manchen 





Abb. 1. Postmeiotische Metaphase. a, b ganze Pollentetraden, c eine Gone im Liangsschnitt 

dim Querschnitt. Metaphaseplatten im Flichenbild in a oben, b oben, d, sonst im Profil 

oder schrag; in der rechten unteren Gone in a links ein Chromosom auBerhalb der Platte. 
Ausstriche, Essigkarmin. 


Antherenfachern neben postmeiotischen Teilungen noch vereinzelt homéo- 
typische Telophasen. 


Der Ablauf der anomalen postmeiotischen Teilung stellt sich im ein-’ 


zelnen folgendermafBen dar. Im Ruhekern treten Restspiralen auf, die 
sich als die Grofspiralen der zweiten meiotischen Teilung erkennen 
lassen. Sie glitten sich aber nicht aus, sondern werden von neuem ge- 
staucht, so daB wieder groBspiralisierte Chromosomen entstehen, die mit 
denen der zweiten Anaphase vdllig identisch sind (Abb. 1d). Es ist also, 
im Gegensatz zum normalen Verhalten in der Mitose, in diesem Fall die 
Prophase tatsachlich eine Umkehrung der Telophase. Lange und Dicke 
der Arme wie die Zahl der Spiralumginge ist die gleiche wie in der 
zweiten Anaphase. Hierauf entsteht die Spindel — da ihr sicherer Nach- 
weis in den sonst verwendeten Essigkarmin-Praparaten nicht méglich ist, 
wurden zu diesem Zweck Ausstriche mit Flemming fixiert — und die, 
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wie erwahnt, ungespaltenen Chromosomen riicken in den Aquator. Infolge 
der in den eben entstandenen Gonen herrschenden Raumbehinderung 
gelingt dies allerdings nicht immer allen Chromosomen, so daB manchmal 
einzelne auBerhalb des Aquators liegen bleiben (Abb. la rechte untere 
Zelle). Im groBen ganzen hat die Aquatorialplatte aber den gleichen Bau 
wie die homéotypische: die Spindelansatzstellen liegen nach innen ge- 
kehrt, die Arme hangen radial auswaris oder — namentlich die langeren — 
stellen sich parallel zur Spindelachse ein (Abb. 1). 

Die Lage der Aquatorialplatte ist nicht identisch mit der Polfeldlage 
der zweiten Telophase. Vielmehr findet eine Drehung um 90° statt, da 
sich die Spindel parallel zur Langenausdehnung der Gonen einstellt (in 
Abb. la liegt die Laingsachse senkrecht zur Bildebene, in 1b in zwei 
Zellen ebenso, in den zwei anderen parallel zur Bildebene). Eine ganz 
analoge Drehung findet auch nach der ersten Teilung statt. Die Meta- 
phaseplatten der postmeiotischen Teilung stehen somit sowohl senkrecht 
auf den Ebenen der ersten wie der zweiten meiotischen Teilung (Abb. la 
bis d). In dieser Hinsicht zeigt sich also ein Verhalten, wie es allgemein 
typisch ist fiir die Zerlegung einer + kugeligen Mutterzelle in 8 Toch- 
terzellen durch sukzedane, mit Wandbildung verbundene Teilungen’. 

Die Metaphase wahrt offenbar relativ lange; diese Stadien sind am 
haufigsten anzutreffen. SchlieBlich tritt aber doch eine Veranderung 
ein; es erfolgt jedoch kein Ubergang zur Anaphase, sondern unmittelbar 
zu einer T'elophase. Dabei bleiben die Chromosomen ohne weitere Be- 
wegungen auszufiihren so liegen, wie sie in der Platte lagen; die Matrix 
schwindet, die Chromosomenumrisse werden ,,zackig‘*, die Chromonemen 
treten distinkt hervor, endlich bildet sich die Kernmembran. Die Gestalt 
dieser Kerne ist zunachst héchst unregelmaBig ; es entstehen sternférmige, 
flache Gebilde ; die Chromosomenarme bleiben lange sichtbar (Abb. 2c—). 
Chromosomen, die nicht in den Aquator eingeordnet waren, bilden Karyo- 
meren. Vielfach sehen die Kerne unregelmaBig hantelférmig aus. 

Was aus den Ruhekernen weiter wird, lieB sich nicht verfolgen, da 
das gesamte Material fiir die Untersuchung aufgebraucht wurde. Es ist 
aber kein Grund zu der Annahme ersichtlich, da sie sich nicht ganz 
normal verhalten sollten. Nur die Kerne, die infolge unregelmaBiger An- 
ordnung der Chromosomen in der Metaphase fragmentiert sind, scheiden 
natiirlich aus — sefern nicht bei der Pollenmitose eine einheitliche Spindel 
entsteht, in die der ganze Chromosomensatz eingeht. Wenn dies nicht 
der Fall ist, ergibe sich eine zusatzliche, neuartige Ursache der Pollen- 
sterilitat (die ,,gewohnliche Pollensterilitat wird bei Paris durch 
Briicken- und Fragmentbildung infolge von Inversionsheterozygotie ver- 


ursacht; vgl. GEITLER 1937, 1938a, 1939). 


1 Die Spindelstellung ist tibrigens nicht identisch mit der in der 1. Pollenkorn- 
mitose auftretenden: hier steht die Spindel senkrecht auf der langen Zellachse bzw. 
in bezug auf die ganze Tetrade radiair, und dies gesetzmaBig (GEITLER 1935). 
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Uber die auslésenden Ursachen der Anomalie 1a8t sich zur Zeit nichts 
Sicheres aussagen. Sie kann genotypisch bedingt sein; hierfiir sprache, 
daB sie nur an Pflanzen einer einzigen Kolonie beobachtet wurde (iiber 
das Wachstum von Paris in Kolonien vgl. GrITLER |. c.). Sie kann aber 
auch rein physiologisch hervorgerufen sein, wofiir spricht, daB sie an 
einem einzigen Tag auftrat, und zwar an einem Tag mit starkem Regen, 
der auf lange und in dieser Jahreszeit auBergewdhnliche Trockenheit 
folgte?. ; 

Im einzelnen verhielten sich die drei anomalen Pflanzen insofern etwas 
verschieden, als bei der einen die weitaus iiberwiegende Anzahl der Gonen 





Abb. 2. Postmeiotische Mitose. a Prophasekern, b Gone in Metakinese, c, d mit friiher und 
spiter Telophase, e, f mit Ruhekern im Profil (e) und Flachenbild (ff). Ausstriche. 
Essigkarmin. 


die postmeiotische Teilung aufwies, wahrend bei der zweiten Pflanze 
wenige und bei der dritten nur vereinzelt solche Gonen auftraten. Im 
iibrigen besteht keine Regel: Es k6nnen sich alle vier Gonen einer Tetrade 
oder nur drei, zwei oder auch nur eine Gone abnorm verhalten. Im all- 
gemeinen herrscht in einer Tetrade Gleichzeitigkeit, doch kommen nicht 
selten auch Tetraden vor, in denen sich z. B. zwei Schwestergonen in 
Metaphase, die dritte Gone in Telophase, die vierte in Ruhe befindet. 
Eine Beziehung zu den fiir Paris bezeichnenden Inversionsanomalien 
(vgl. oben) besteht nicht : sowohl Tetraden mit wie solche ohne Inversions- 
stérungen gehen die postmeiotische Teilung ein. 
ic geschilderte Anomalie ist bemerkenswert durch die Mischung 
normaler und abnormer Ziige. Die ungespaltenen Chromosomen der 
Prophase, die den Charakter von Anaphasechromosomen haben, treten 
mit der Spindel, die normal ausgebildet ist, in normale Interaktion und 


1 Offenbar bewirkte die Trockenheit auch, daB die Meicse um rund 14 Tage 
spater als in anderen Jahren einsetzte. 
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bilden eine normale oder annahernd normale Metaphaseplatte; auch die 
Drehung des Polfelds bzw. die Einstellung der Spindel entsprechend der 
Gestalt der Zelle ist so, wie sie normal zu erwarten ist. Die Metaphase 
wird aber abgestoppt und es folgt keine Anaphase — die in einer ungleich- 
maBigen Verteilung der Chromosomen bestehen miiBte —; vielmehr setzt 
der Spindelmechanismus aus und es tritt allmahlich eine telophasische 
Riickentwicklung ein, die hinsichtlich des Spindelmechanismus wie im 
Fall einer Restitutionskernbildung (im weiteren Sinn) verlauft; hinsicht- 
lich des Chromosomenformwechsels handelt es sich freilich nicht um eine 
Restitutionskernbildung, da die Chromosomen nicht gespalten sind, also 
auch kein Kern mit verdoppelter Chromosomenzahl entstehen kann. 

Das Verhalten zeigt, daB Telophasekerne bzw. Telophasechromo- 
somen ohne eine Wachstumsperiode durchgemacht zu haben in eine 
neue Mitose eintreten kénnen, daB also die ;,Mitosestimmung“ und die 
Spindelbildung weitgehend unabhangig vom sonstigen physiologischen 
Zustand sind. Der Metakinesemechanismus und die Orientierung der 
Chromosomen in der Aquatorebene gelingen auch ohne Vorhandensein 
gespaltener Centromeren. 


Paris quadrifolia ist ein ausgezeichnetes Objekt fiir Untersuchungen 
des Chromosomenbaues. Ohne Vollstandigkeit anzustreben seien hier 
einige Beobachtungen iiber den Spiralbau, vor allem der somatischen 
Chromosomen angeschlossen, welche die schon friiher im Gegensatz zu 
der Mehrzahl der Forscher vertretene Auffassung belegen, daB in der 
Mitose je Chromatide eine dicht gewickelte Spirale vorhanden ist. Die 
Spirale kann dabei der Lange nach doppelt sein; hierfiir spricht vor allem 
das Aussehen in der Telophase, wo mehr optische Querschnitte sichtbar 
werden, als aus den Umgiangen einer einzigen Chromonemaschraube 
erklarbar sind. 

Diese Auffassung wurde im besonderen fiir Paris belegt und es wurde 
auf bestimmte Irrtiimer in der Interpretation hingewiesen (GEITLER 
1938b). Damals gelangten die Chromosomen aus dem Nuzellus- und Inte- 
gumentgewebe in Essigkarmin zur Untersuchung, wobei aber nur einzelne 
Chromosomen, gewissermaBen ,,Zufallstreffer‘‘, den typischen Aufbau 
klar zeigten. Nunmehr lie8 er sich an den Chromosomen der I. Pollen- 
kornmitose, die auBerlich und innerlich wie somatische Chromosomen 
gebaut sind 1, infolge der Anwendbarkeit der von Sax fiir Pollenmutter- 
zellen angegebenen NH,-Alkoholvorbehandlung mit groBer Sicherheit 
hervorrufen und in besonderer Klarheit beobachten. 


Die besten Ergebnisse erhalt man im Fall der Pollenkérner bei folgendem, etwas 
modifiziertem Arbeitsgang: die Ausstriche werden mit einem Tropfen einer Lésung 


1 Dies gilt nicht fiir die Pollenkornmitose aller Pflanzen; bei Allium z. B. besitzen 
diese Chromosomen Gro8spiralisierung. 
2. Bd. 35 


Chromosoma. 
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Bilin. eS o ‘ 
Abb. 3. Oben: I. Anaphase, Mitte: II. Anaphase, unten: Anaphase der 1. Pollenkornmitose. 


Mikrophoto, etwa 2000fach; Ausstriche, die Meiose mit dest. Wasser, die Pollenmitose mit 
NH;-Alkohol vorbehandelt, alle mit Alk.-Eisessig fixiert und in Essigkarmin beobachtet. 
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von 2 Tropfen NH, in 100 cem 20% igem Alkohol bedeckt, bleiben 3—4 Min. darin, 
werden dann in Alkohol-Eisessig fixiert, mit kaltem Essigkarmin gefarbt und in 
ihm untersucht. Das einfache Verfahren der Vorbehandlung mit destilliertem Wasser. 
das bei Pollenmutterzellen, auch von Paris, ausgezeichnete Dienste leistet, versagt 
im Fall der Pollenkérner, wahrscheinlich deshalb, weil die Membran zu undurch- 
lassig ist: bei kurzer Dauer tritt keine Wirkung auf. bei langer sterben die Proto- 
plasten ab. 

An geeigneten Stellen gelungener Praparate — die Wirkung ist an 
dicken Stellen der Ausstriche naturgemaB eine andere als an diinnen — 
erkennt man in den Anaphasechromatiden eine dichtaufgewundene 
Spirale (Schraube). Die Zahl der Umgiange betrigt im langen Arm der 
d-Chromosomen etwa 24, im langen Arm der a-Chromosomen etwa 27. 
Diese Spirale ist am deutlichsten in maéfig aufgequollenen Chromosomen zu 
erkennen. Hier lassen sich manchmal mit Hilfe der Mikrometerschraube 
die Umgange raumlich verfolgen, und zwar unbeschadet dessen, daB der 
Chromatidenquerschnitt nicht kreisférmig, sondern langlich ist (dic 
Chromatiden sind parallel zum metaphasischen Teilungsspalt abgeflacht). 
Von der Deutlichkeit des Aufbaues geben, so gut dies moéglich ist, die nach 
Lichtbildern angefertigten Abb. 3—5 eine Vorstellung. Der Schrauben- 
bau ist in diesen Praparaten in einer fiir somatische Chromosomen wohl 
noch nicht erreichten Deutlichkeit erkennbar. 

Dennoch ist die Chromonemaschraube nicht so sicher verfolgbar, wie 
sie es bei der gegebenen GroBe und optischen Auflésung (Zeiss Apo 90, 
Griinfilter) sein miiBte, wenn der Chromosomenk6rper tatsachlich nur aus 
einer einzigen Spirale bestiinde. So sieht man in Pollenmutterzellen, die 
sich im Stadium der ersten Metaphase befinden, deren Chromosomen aber 
keine GroSspiralisierung erfahren haben, die Kleinspiralen viel besser; 
diese Kleinspiralen haben aber die gleiche Hohe und Weite wie die Spiralen 
der somatischen Chromosomen. Die Ursache hierfiir liegt zum Teil offen- 
sichtlich darin, daB die meiotischen Kleinspiralen mehr Eigenmatrix 
als die mitotischen besitzen und in einer gemeinsamen Matrix nicht so 
sehr ,,untergehen“; deshalb ist ja die Sichtbarmachung der meiotischen 
Kleinspiralen um vieles leichter als die der mitotischen. Zum anderen 
Teil diirfte das verschiedene optische Aussehen aber auch darauf beruhen. 
daB in den mitotischen Chromatiden zwei Chromonemen vorhanden sind, 
die nur stellenweise ganz oder nahezu ganz ineinandergeschoben ver- 
laufen und hier als einzige Spirale erscheinen. Sie sind vielmehr oft etwas 
auseinandergeriickt, was sich im mikroskopischen Bild darin ausdriickt, 
daB die Spirale ,,unruhig“‘ und nicht genau verfolgbar wird. Stellenweise 
sind auBer den beiden Reihen optischer Querschnitte am Umfang der 
Chromatiden noch weitere optische Querschnitte innerhalb der Reihen 
erkennbar; an solchen Stellen sind die Chromatiden auch verbreitert 
(z. B. Abb. 5, unteres Teilbild, Ende des rechts heraushingenden Chromo- 
somenarmes). Auf den ersten Blick hin erscheint die Innenstruktur der 
Chromatiden so klar, da die optische Auflésung keine Schwierigkeiten 
35* 
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Abb. 4. Pollenmitose wie in. Abb. 3. unten, bei zwei verschiedenen Kinstellungen int 
Mikroskop, photographisch auf etwa 2800 vergr. 
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zu machen scheint; bei genauerem Zusehen erweist es sich aber als un- 
moglich, ein sicheres Bild davon zu gewinnen, wie die optischen Quer- 
schnitte der Chromonemen untereinander zusammenhangen. 

Sicher ist allerdings eines: die beiden Spiralen verlaufen nicht, wie 
dies NEBEL gezeigt haben will, nebeneinander, bilden also keinen anaphasi- 
schen Spalt, sondern sind ineinandergeschoben. Dies ergibt sich, ab- 
gesehen von der Interpretation der Langsansichten, sehr klar aus der 
Betrachtung der optischen Querschnitte ganzer Chromatiden. Uberall, 
wo ein Querschnitt optisch klar erfaBbar ist, zeigt sich die Chromatide 
als Hohlzylinder (Abb. 4, oberes Bild, links oberhalb der Mitte; Abb. 15 
links oberhalb der Mitte). Die Abflachung der Chromatiden, die senkrecht 
zur Abflachung des gesamten Metaphasechromosoms liegt, bedeutet also 
keinen Doppelbau im Sinne einer anaphasischen Spaltung. 

Fir die Auffassung, daB die beiden Tochterchromonemen in der 
Chromatide eine einzige Spirale bilden, nicht aber seitlich ganzlich aus- 
einander geschoben sind, spricht auch der Vergleich mit den viel deut- 
licheren Grofspiralen in der Meiose. In der friihen ersten Metaphase 
kann man das seitliche Auseinanderschieben der urspriinglich ineinander- 
geschobenen Gro8spiralen sehr gut verfolgen. Solange die Umgange noch 
ineinander liegen, ergeben sich Bilder, die denen somatischer Chromo- 
mosomen entsprechen; liegen sie einmal nebeneinander, so stellt sich 
ein Aussehen ein, das in den mitotischen Chromosomen keine Parallele 
findet. Die bedeutendere Zartheit der mitotischen Spiralen kann fiir 
diesen Unterschied nicht die Ursache sein. 

Da8 die Befunde nicht nur fiir Paris, sondern allgemein gelten, ist 
a priori wahrscheinlich. ‘Dennoch wurde eine parallele Untersuchung an 
Tradescantia durchgefiihrt, da NEBEL hauptsachlich an diesem Objekt 
seine Beobachtungen iiber die beiden nebeneinander liegenden Spiralen 
gesammelt hat. Zur Verfiigung standen T'radescantia virginiana und 
pilosa. Die Pollenkorn-Chromosomen verhalten sich gegeniiber der NH,- 
Alkoholbehandlung launischer als bei Paris; auch sind die Chromosomen 
etwas diinner. Dennoch lie8en sich wiederholt die gleichen Strukturen 
wie bei Paris erkennen. Noch deutlicher gelingt dies an den homéotypi- 
schen Chromosomen, die bei T'radescantia, im Gegensatz zu Paris, keine 
GroBspiralisierung mehr aufweisen.. Es lieB sich auch hier die Auffassung 
NEBELs nicht bestatigen, da8 in den Anaphasechromatiden zwei Spiralen 
— deren jede ihrerseits doppelt ware — nebeneinander laufen?. 

Seinerzeit hat Sax hinsichtlich der meiotischen Spiralen davor 
gewarnt, in die optischen Bilder mehr hineinzusehen als méglich ist. 
Diese Warnung ist noch beherzigungswerter im Fall der mitotischen 
Spiralen. So la6t sich nur sagen: wirklich sichtbar ist je Chromatide eine 


1 Schon frither habe ich iibrigens auf dié rein geometrische Schwierigkeit hin- . 
gewiesen, ‘welche die Bilder NEBELs einer raumlichen Vorstellung in seinem Sinn 
bereiten. 
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Chromonemaspirale, deren Umgange an der Peripherie des Chromatiden- 
querschnitts liegen; bestimmte, immer wiederkehrende Strukturen sind 


Abb. 5. Pollenmitose, oben Anaphase, unten Metaphase, rechts das dt-Chromosom in 
friiher Anaphase bei mittlerer und hoher Einstellung im Mikroskop. Ausstriche, NH;- 
Alkohol, Alkohol-EKisessig, Essigkarmin; Mikrophoto wie Abb. 3, photographisch auf etwa 
7 2800 vergr. 3 

kaum anders deutbar als durch die Annahme, daB die Spirale aus zwei 
+ miteinander verbundenen Tochterspiralen besteht. 

Der Doppelbau der Chromatidspirale wird in der Telophase deutlicher, 
und zwar offenbar infolge einer Auflockerung, die ihrerseits auf Schwund 
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der gemeinsamen Chromosomenmatrix beruht, aber wohl auch infolge des 
Umstandes, daB die Eigenmatrix der Chromonemen starker hervortritt : 
diesem Verhalten ist es zuzuschreiben, daB die Chromonemen in der Telo- 
phase ohne besondere Vorbehandlung sichtbar sind. Eine wirklich sichere 
optische Verfolgung beider Spiralen ist allerdings auch in der Telophase 
nicht méglich, und iiber ihren Verlauf 1a8t sich im einzelnen nichts aus- 
sagen. 

Eine Schwierigkeit bei der Deutung der Telophasestruktur liegt darin, 
daB sie sich nicht kontinuierlich aus der Anaphasestruktur ableiten laBt. 
In der spaéten Anaphase tritt wahrend des engen Zusammenriickens der 
Chromosomen am Spindelpol ein Stadium ein, in dem der Chromosomen- 
kérper unter allen Umstanden, auch bei entsprechender Vorbehandlung, 
mehr oder weniger homogen aussieht. Es entzieht sich daher vdllig 
der Wahrnehmung, wie sich die Doppelspirale wahrend dieses Zeitraums 
verhalt?. 

Anhangsweise sei an Hand der Abb. 3 auf die Spiralisierung in der 
ersten und zweiten meiotischen Teilung und in der 1. Pollenmitose 
hingewiesen. Wie schon erwahnt, besitzen die homéotypischen Chromo- 
somen GroBspiralen. Sie sind aber mit denen der ersten Teilung nicht 
identisch: die Zahl der Umgiange ist niedriger, der Durchmesser gréBer. 
So besitzt der lange Arm der d-Chromosomen in der ersten Teilung etwa 
14 Umginge, in der zweiten nur 9 (in der Pollenmitose etwa 24). In der 
Interkinese tritt Auflockerung der Spiralen ein, die in der zweiten Pro- 
phase teilweise, aber eben nicht genau riickgangig gemacht wird. In der 
1. Pollenmitose (Abb. 3 unten) ist die Gro8spiralisierung vollig ver- 
loren gegangen. Im Fall der abnormen postmeiotischen Mitose treten 
die GroBspiralen, obwohl ein Interphasestadium eingeschaltet ist, genau 
wie in der zweiten Teilung auf. Es kénnen also in einer Prophase nach 
einem relativen Ruhezustand des Kerns die Grofspiralen der voran- 
gegangenen Teilung unverandert, verindert oder gar nicht wieder auf- 
treten. 

Zusammenfasstng. 

In drei Pflanzen einer Kolonie von Paris quadrifolia wurde in eben 
entstandenen Gonen eine abnorme postmeiotische Mitose beobachtet, 
die bis zur Metaphase geht und dann riicklaufig iiber eine Telophase zu 
einem meist normalen Ruhekern fiihrt. Die Chromosomen sind unge- 
spalten und entsprechen auBerlich und innerlich den Anaphasechromo- 
somen der homéotypischen Teilung. Obwohl diese Chromosomen die 
Wertigkeit von Chromatiden besitzen, also keine teilungsfihigen, aus 
zwei Chromatiden aufgebauten Vollchromosomen sind, erfolgt die Spindel- 


1 Es muB hier, bevor in der Telophase ein Teil der Matrix schwindet, der andere 
fest an die Chromonemen gebunden wird, eine starke Veranderung der Matrix- 
beschaffenheit erfolgen; bloB aus einer starkeren Stauchung der Spiralen l4Bt sich 
das Stadium nicht verstehen. 
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bildung, die Metakinesebewegung und die Orientierung der Chromo- 
somen in der Aquatorialplatte normal. Diese Vorginge sind also unab- 
hangig vom Alter der Chromosomen und Centromeren. Auch die Ein- 
stellung der Spindel in der Zelle unter Drehung des Polfeldes erfolgt so, 
wie es zu erwarten ware, wenn eine normale Zellteilung an dieser Stelle 
stattfande. 

Die Spindeleinstellung der abnormen Mitose ist mechanisch bedingt 
und eine andere als in der 1. Pollenmitose, bei der nicht einfach me- 
chanische GesetzmaBigkeiten wirken, sondern eine bestimmte plasma- 
tische Differenzierung bestimmend ist. 

Das Auftreten der postmeiotischen Mitose zeigt keine ursachliche Be- 
ziebung zu den fiir Paris bezeichnenden Stérungen infolge von Inversions- 
heterozygotie. Die Ursache kann genotypischer oder phanotypischer 
Natur sein; fiir beide Annahmen lassen sich Anhaltspunkte gewinnen. 

Durch Vorbehandlung mit NH,-Alkohol l4Bt sich der Spiralbau der 
Chromosomen in der 1. Pollenmitose klar sichtbar machen. Es bestatigt 
sich die Auffassung, daB je Chromatide eine Doppelspirale vorhanden 
ist, daB aber nicht zwei auseinandergeschobene Spiralen vorliegen. 
Die GroSspiralisierung kann als Modell dienen um Deutungen vorzu- 
nehmen, wo die unmittelbare optische Beobachtung versagt. 


Sehriftenverzeichnis. 

Geitler, L.: Cytogenetische Untersuchungen an natiirlichen Populationen von 
Paris quadrifolia. Z. Abstammgslehre 73, 182—197 (1937). — Weitere cytogeneti- 
sche Untersuchungen an natiirlichen Populationen von Paris quadrifolia. Z. Ab- 
stammgslehre 75, 161—190 (1938a). — Weitere Untersuchungen iiber den Spiralbau 
somatischer Chromosomen. Z. Zellforsch. 28, 305—309 (1938b). — Erganzende 
Untersuchungen iiber die strukturelle Hybride Paris quadrifolia. Osterr. bot. Z. 88, 
223—225 (1939). Nebel, B. R.: Chromosome structure. XII. Further radiation 
experiments with T'radescantia. Amer. J. Bot. 24, 365—372 (1937). 





